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Fiir die weiter hinten ausgefiihrten morphogenetischen Untersuchun- 
gen des Kopfskeletts von Panorpa com. L. wurden als Untersuchungs- 
material gréBere Mengen von Larven, Puppen und frisch geschliipften 
Imagines bendtigt. Da diese Entwicklungsstadien in der Natur nur 
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héchst selten angetroffen werden, dagegen geschlechtsreife Imagines in 
den Sommermonaten leicht zu erbeuten sind, war es das einfachste, aus 
eigenen Zuchten das notwendige Untersuchungsmaterial zu gewinnen. 
An Hand dieser Zuchten konnten ziemlich erschépfende Beobachtungen 
iiber die Biologie von Panorpa com. angestellt werden, welche im folgen- 
den wiedergegeben seien. Wenn auch die Literatur schon manch wert- 
vollen Beitrag zur Lebensgeschichte dieser Insektengruppe aufweist, so 
scheint eine Wiedergabe der hier gewonnenen Untersuchungsergebnisse 
doch am Platze, da die friiheren Beobachtungen zum Teil stark von- 
einander abweichen bzw. sich widersprechen. Die Gegeniiberstellung der 
verschiedenen Beobachtungen, sowie Stellungnahme zu ihnen und die 
Wiedergabe der eigenen Untersuchungsergebnisse mégen dazu beitragen, 
unsere Kenntnis von der so interessanten Insektengruppe der Panor- 
paten weiterhin zu erganzen. 


A. Zuchtmethode. 

Die Untersuchungen wurden vorgenommen in Minster i. W. vom 
Sommer 1927 bis 1928 und wurden dann weitergefiihrt vom Sommer 
1928 bis zum Friihjahr 1929 in Rostock i. M. Das erforderliche Zucht- 
material stammte aus der Umgebung beider Beobachtungsorte. Die 
Zucht von Panorpa com. bereitete — von einigen anfainglichen MiB- 
erfolgen abgesehen — keine groBen Schwierigkeiten. 

Die in der Natur erbeuteten Imagines wurden zu Zuchtzwecken in 
verschiedenen Kafigen untergebracht. Kommt es nicht darauf an, ein- 
zelne Parchen gesondert zu beobachten, so erweisen sich die sogenannten 
Moskitokafige fiir Gesellschaftszuchten als sehr geeignet. ZweckmaBig 
versieht man die Kafige mit einigen Zweigen und krautigen Gewachsen. 
Um den Imagines die Méglichkeit zur Eiablage zu geben, wird der 
Kafig mit einem niedrigen (etwa 8 cm hoch) mit Erde gefiillten Kasten 
versehen, welcher dem Kafig leicht entnommen werden kann, wodurch 
sich eine schnelle Kontrolle der Zuchten auf Eiablage erméglicht. Bei 
Kinzelzuchten wurden erfolgreich Standglaser von 15 em Durchmesser 
und 20cm Héhe benutzt, die bis zur halben Héhe mit Erde angefiillt 
und durch einen Drahtgazeiibersturz verschlossen waren. Der Boden im 
Kafig, sowie aufgestellte Pflanzen sind morgens hinreichend mit Wasser 
zu bestiuben, da die Imagines einen hohen Feuchtigkeitsgehalt ihrer 
Umgebung lieben. Um das Eindringen unerwiinschter Schmarotzer- 
insekten zu verhindern, ist ein ziemlich dichter, aber die Durchliftung 
der Kafige nicht behindernder Abschlu8 zu wihlen. 


B. Zur Biologie der Imago. 
a) Vorkommen. 
Die Imagines der Skorpionsfliegen sind wihrend der warmen Jahres- 
zeit in der Natur im allgemeinen recht zahlreich anzutreffen. Die Litera- 
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turangaben von Srirz, BRAUER und SzIPEROVICZ erwecken allerdings 
den Eindruck, als wenn die Imago nur in den Sommermonaten vorkime. 
Hingegen wurde sie vom Verfasser des dfteren bei warmer Witterung 
schon im Friithjahr angetroffen, so z.B. im letzten Jahr schon am 
13. Mai 1928 in den Niederungen der Ems bei Gimbte i. W. Gegen Mitte 
August verschwinden die Imagines im allgemeinen wieder. Gelegentlich 
werden aber auch noch bzw. wiederum im September Imagines von 
Panorpa beobachtet, welche gegen Ende genannten Monats oder Anfang 
Oktober absterben. Diese spat auftretenden Imagines sind, wie ein- 
deutig festgestellt, Abkommen der ersten Jahresgeneration und als 
gelegentlich auftretende zweite Jahresgeneration anzusehen. 

So wurde 1927 beobachtet, daB die Imagines in der Natur gegen den 
10. bis Mitte August restlos abgestorben, Mitte September allerdings 
wieder in ziemlicher Anzahl vorhanden waren. Diesen Beobachtungen 
in der Natur entsprachen vollends die Ergebnisse der Laboratoriums- 
versuche. So schliipften im Laboratorium am 8. September aus 200 Lar- 
ven, die Higelegen vom 20. Juli bis 7. August entstammten, 27 Imagines. 
Der Rest iiberwinterte. 1928 wurde eine zweite Jahresgeneration weder 
in der Natur noch im Laboratorium hervorgebracht. — Es kann also bei 
giinstigen Umstinden eine doppelte Sicherung zur Erhaltung der Art durch 
Auftreten einer zweiten Jahresgeneration geschaffen werden. — Diese Beob- 
achtung bildet das Bindeglied zwischen den beiden sich widersprechenden 
Beobachtungen einerseits von BRAUER, der das Vorkommen von 2 Jahres- 
generationen als Regel angibt, und andererseits von SzIPEROVICZ, welcher 
nur eine Jahresgeneration anerkennt. Sollten vielleicht auch beide recht 
haben, wenn die Anzahl der Jahresgenerationen 6rtlich variiert? 

Wahrend im allgemeinen die Anzahl der 35 und 2 9° der ersten Jahres- 
generation einander ziemlich gleich ist, traten bei der zweiten Jahres- 
generation vorwiegend 99 auf. Von den im Laboratorium geschliipften 
27 Exemplaren waren 23 99 und 43.9. Auch dieses Resultat entsprach 
schatzungsweise dem in natura beobachteten zahlenmaBigen Auftreten 
von 2Ound gd. 

Als Lebensraum bevorzugen die Imagines feuchte, bei starker Sonnen- 
bestrahlung noch geniigend Schatten spendende Umgebung. So trifft man 
sie nicht selten an Grabenrandern, vorziiglich im niederen Gebiisch von 
Betula oder Sambucus und in dichten Bestaénden von Urtica wrens und 
‘Rubus fructicosus; also hauptsichlich in der Umgebung von Pflanzen, 
die an feuchten Standort gebunden, selbst saftige und wasserreiche 
Gewichse sind und durch starke Verdunstung dazu beitragen, den 
Wassergehalt ihrer Umgebung zu erhéhen. 

HeifBe Mittagssonne meiden die Imagines, dagegen sieht man sie zur 
Vor- und Nachmittagszeit sich gerne auf Blattern sonnen. Wie sehr 
empfindlich die Imagines gegen zu starke Sonnenbestrahlung sind, be- 

1* 
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weist die Tatsache, daB in Laboratoriumszuchten, die versehentlich ein- 
mal der Mittagssonne ausgesetzt blieben, die meisten Individuen schon 
im Laufe des Nachmittags eingingen. Dabei zeigte es sich, da} die 92 
entschieden widerstandsfahiger sind als die 3g. 


b) Nahrung. 


Die Nahrung der Imago ist sowohl animaler wie auch vegetabiler 
Art. Die Imagines gehoren also zum Typus der omnivoren Insekten, doch 
scheinen sie, wie die Laboratoriumsversuche zeigen, animale Kost zu 
bevorzugen. Welcher Art die Nahrung in der Natur ist, kann schwer 
beobachtet werden, da die Imagines ihre Nahrung auf dem Boden, zwi- 
schen dichtem Gebiisch und hohen Grasern aufsuchen, wobei sie den 
Blicken des Beobachters verborgen sind. Da die Imagines in der Ge- 
fangenschaft auch pflanzliche Nahrung annehmen, beweisen die Angaben 
verschiedener Autoren, welche ihre Imagines mit weichen, saftigen 
Pflanzenstoffen (Apfeln, Kartoffeln) usw. gefiittert haben. Als giinstigste 
Nahrung animaler Art bewahrten sich bei Zichtungsversuchen derartige 
Fleischteile, die lange Zeit weich und saftig bleiben, wie z. B. Leber, 
Niere und Herz der verschiedensten Wirbeltiere. Organteile dieser Art 
bieten den Vorteil, daB ihre Oberfliche lederartig eintrocknet und da- 
durch die inneren Teile lange feucht und saftig erhalt. Die Imagines 
finden so, nachdem sie mit: Hilfe ihres Verdauungssekretes die obere 
Schicht ein wenig gelést haben, die ihnen zusagende leicht lésliche 
Nahrung stets im Innern der Fleischteile. Muskelfleisch trocknet zu 
schnell ein und wird aus diesem Grunde nicht so gern angenommen. 

Neben der saprophagen Ernahrungsweise zeigen die Imagines aus- 
gesprochene Neigung, lebende Nahrung zu bekommen. Doch vergreifen 
sie sich nie an gesunden Tieren, greifen dagegen kranke und sterbende 
Insekten gerne an. So fielen in Gesellschaftszuchten die gesunden Ima- 
gines mit Vorliebe tiber kranke und schwiachliche Artgenossen her und 
verzehrten sie, noch bevor letztere abgestorben waren. 

Das Auffinden der Nahrung, die im allgemeinen einen Verwesungs- 
geruch verbreitet, wird vermutlich neben dem visuellen Wahrnehmungs- 
vermégen durch die zahlreichen Geruchsorgane an den Antennen und 
vor allem den Mundwerkzeugen erméglicht. 


c) Verdauung. 


In den ,,Studien iiber die Lebenserscheinungen der Silphini“ J Silpha 
obscura L. von LENGERKEN und vy. Heymons befindet sich ein Abschnitt 
tiber die Verdauungsvorginge von Silpha obscura, welcher sich in vollem 
Umfange auch auf Panorpa com. anwenden la8t. Es sei darum besagter 
Abschnitt wértlich wiedergegeben. An Stelle der Bezeichnung ,,Kafer‘‘ 
ist ,, Imago“ gesetzt. ‘ 
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, tis besteht ein merkenswerter Unterschied in bezug auf den Zustand 
der aufgenommenen Nahrung bei Larve und Imago. — Die Imago be- 
fordert namlich verschwindend wenig feste Bestandteile in den Ver- 
dauungstraktus, sondern saugt vorwiegend fliissige Substanz auf. Es 
liegt offenbar ein Fall von extraintestinaler Verdauung vor, zumal die Tiere 
bei Beunruhigung nach Art der Larven und Imagines von Carabus-Arten 
(v. LENGERKEN), wenn sie sich in einem gewissen verdauungsphysiolo- 
gischen Zustand befinden, einen braunen Tropfen aus dem Munde aus- 
scheiden. Dem Zustand ihrer Nahrung entsprechend geben sie auch 
fliissigen Kot ab.“ 


d) Lokomotionsvermégen, Verhalten gegen duBere Reize, Schutzfirbung, 
Feinde. 

Die Imagines von Panorpa sind weder schnelle und geschickte Flieger 
noch behende Laufer oder Kletterer. Thr Flug gleicht in etwa dem vieler 
Orthopteren, doch ist er wesentlich langsamer als bei letzteren und geht 
meist nur tiber kurze Entfernungen. Selten legt die Imago einen Flug 
von tiber 5m zuriick, und dies auch nur dann, wenn sie verfolgt wird. 
Die Flugrichtung wird wihrend des Fliegens nie geandert; sie ist also 
immer geradlinig. Etwas besser als das Flugvermégen ist die Fahigkeit zu 
laufen und klettern ausgebildet. Angriffen entziehen sich die ruhenden 
Imagines vielfach, indem sie sich von ihrem Standort ruckartig zu Boden 
fallen lassen und in dem Gewirr von Grasern und Buschwerk verschwin- 
den. Die ihnen eigene Schutzfirbung bewahrt sie oft vor feindlichen 
Angriffen. Die ziemlich durchsichtigen, zum Teil schwarz pigmentierten 
Fliigel, die gelbgriine Farbung zusammen mit dem schwarzen Pigment 
des Koérpers und seiner Anhange sind in ihrer Gesamtheit eine voll- 
endete Anpassung an den Lebensraum der Imago. —Sobald die Imagines 
von einem Feind ergriffen werden, sondern sie, wie schon vorher erwahnt, 
einen tibelriechenden Tropfen ihres Verdauungssekretes aus dem Munde 
ab. Die $$ versuchen auferdem, sich durch Kneifen mit den zangen- 
artigen Anhangen ihres a4uBeren Genitalapparates zu verteidigen. Als 
natiirliche Feinde, denen die Imagines am ehesten zum Opfer fallen, 
gelten nach Beobachtungen des Verfassers rauberisch lebende Odonaten, 
Asiliden und vagabundierende Spinnen. 


e) Kopulation. 

Die Kopulationszeit beginnt bei jg und 99 etwa 8—10 Tage nach 
dem Schliipfen. Die einzelnen Kopulationen finden dann in den folgenden 
2—3 Wochen in einer Zwischenzeit von 4—5 Tagen des Ofteren statt. 
In Anbetracht der Tatsache, daB das 2 ein Receptaculum seminis besitzt, 
ist die 6fter wiederholte Kopula eine recht merkwiirdige Erscheinung, 
die vielleicht so zu deuten ist, daB sie fiir das 9 eine Anregung zur Hi- 


6 P. Steiner: 


ablage darstellt. Die Dauer einer Kopulation belauft sich im Durchschnitt 
auf 15—20 Minuten. Kopulationen mit einer Dauer von mehreren 
Stunden wurden nicht beobachtet. Die Zeit, waihrend der das Q mit der 
Nahrungsaufnahme beschaftigt ist, bedeutet fiir das ¢ den giinstigsten 
Augenblick, die Kopulation einzuleiten, denn das fressende 9 la Bt sich 
nur schwer bei der Nahrungsaufnahme stéren und bereitet zu diesem 
Zeitpunkt dem kopulationslustigen ¢ die wenigsten Schwierigkeiten. — 
Beabsichtigt ein $ eine Kopula mit einem Q, das nicht durch Nahrungs- 
aufnahme abgelenkt ist, so wirbt es in charakteristischen Spielen um 
die Gunst des auserlesenen 9. Zunachst nahert sich das werbende ¢ 
unter Fliigelschlagen und zitternden Bewegungen des Abdomens dem 
9, welches, sofern es zur Kopula bereit ist, dem ¢ mit den gleichen Be- 
wegungen antwortet. Nun lauft das j aufgeregt umher und vollfithrt 
langsam schwirrende Bewegungen mit den Fliigeln; die zitternden Be- 
wegungen des Abdomens werden zu einem etwas energischeren Klopfen. 
Das @ bleibt wahrend dieses Liebesspiels ruhig sitzen, fliegt aber bei 
Annaherung des ¢ auf kurze Entfernung ab. Nunmehr beruhigt sich 
das scheinbar ermiidete 3, wahrend das 9 lockt und umherlauft. Diese 
Prozedur wechselt mehrmals, bis es dann dem ¢ gelingt, zum Akt zu 
schreiten. Es nahert dabei das gekriimmte Hinterleibsende der weib- 
lichen Abdominalspitze und bedeckt mit den eigenen Fliigeln die des 9. 
Unter dfteren hebenden und senkenden Bewegungen des Hinterleibes 
beider Partner vollzieht sich dann die Kopula, begleitet von einer Er- 
scheinung, wie sie uns von anderen Insekten nicht bekannt ist. SzrPERO- 
vicz beschreibt die Erscheinung folgendermaBen: ,, ... Gleich am An- 
fang der Kopulation unternimmt das ¢ folgendes: Es laBt aus der Mund- 
offnung ein Kiigelchen heraus, welches schnell erhartet und von dem 
¢g am Substrat festgeklebt wird. Durch Bewegungen der Mundteile wird 
diesem Kiigelchen die Form eines kleinen Zylinders gegeben. Das ¢ 
braucht hierzu weniger als 1 Minute. Das 9 beginnt sogleich, dieses 
,Liebesmahl‘ zu fressen. Wahrend es den ersten Zylinder fri&t, scheidet 
das § den zweiten und dritten Zylinder ab in einer Zwischenzeit von 
5—10 Minuten. Die Zahl der Zylinder erreicht bisweilen 7.‘° — 

Nicht ganz unahnliche Begleiterscheinungen der Kopula zeigen einige 
andere Insekten?. 

Dieser fiir das J immerhin recht eigentiimliche Vorgang lat sich 
wohl damit erkliren, daB das konstitutionell schwiichere ¢ das sexuell 

1 So verzehren die 9 9 gewisser Spinnen und Skorpione oft wahrend oder nach 
der Kopula die $ 3. Bei Laubheuschrecken und Grillen bietet das $ vor der Kopula 
dem 2 Sekrete, welche aus Thoraxdriisen abgeschieden werden. Bevor bei 
letzteren das 2 zur Kopula bereit ist, verschafft es sich, den Riicken des 3 be- 
steigend, erst den dfteren Genu8 dieser abgeschiedenen Stoffe. Auch bei den Asi- 


liden wird das 2 durch einen Kéder fiir die Kopula gewonnen, indem die 3 ¢ den 
29 im Hochzeitsfluge ein Beuteinsekt entgegentragen. 
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scheinbar weniger sensible 2 nicht zur Kopulation zwingen kann und 
darum durch ein auf seine FreBlust abgestimmtes Kédermittel das 2) 
fiir sich zu gewinnen sucht. Diese Deutung scheint um so eher zu stim- 
men, alsdas ¢ zur Abscheidung der Zylinder gleich zu Anfang der Kopu- 
lation nur dann,schreitet, falls letztere nicht auf der Nahrung stattfindet, 
dagegen dann, wenn die Kopulation auf der Nahrung erfolgt, mit der 
Abscheidung der Zylinder so lange wartet, bis das 2 unruhig wird und 
das ¢ zu einer anderen Frafstelle fortzuziehen sucht. 

In der dem Q beim Liebesmahl gebotenen Form sind die Sekret- 
k6érperchen meist von unregelmaBig kugeliger bis zylindrischer Gestalt. 
La8t man ein solehes Kiigelchen in Wasser aufquellen, so sieht man, 
wie die Abb. 1 zeigt, da es aus einem vorderen, mehr oder weniger 
kugeligen Abschnitt und drei an diesem hinten ansetzenden faden- 
formigen Fortsatzen besteht. Ein solches aufgequollenes Sekretkiigel- 
chen ist — ahnlich wie der Guf in einer GuBform — ein getreues Modell 
des Lumens einer der paarigen Speicheldriisen des 3. Letztere bestehen 
namlich nach Strrz aus drei lan- 
gen fadenformigen Schlauchen, die 
sich vor ihrer Vereinigung zu einem 
kurzen Sammelbehalter erweitern. 
Nach der Gestalt des Kiigelchens 
zu urteilen, mu demnach bei der 
Sekretion jeweils nur eine Speichel- Abb. 1. Sekretkiigelchen, vom 3 beim Liebesmah} 
driise funktionieren, und abwech- SPEER ONDA OR Koa SUN eteS 
selnd die eine und wieder die andere ein Sekretktigelchen liefern. 

Fiir folgende chemische Untersuchung der Sekretktigelchen bin ich 
Herrn cand. zool. ConraD Kocsa, Schwaan i. M. zu groBem Dank ver- 
pflichtet : 


Zu Anfang der Untersuchung war die Méglichkeit vorhanden, dafi die Sekret- 
kugel vom Liebesmahl entweder aus einem Kohlehydrat oder aus einem Hiweif 
bestand. Bei Behandlung mit Chlordioxydessigséure (Diaphanol P. ScHuLzE) 
gingen die Sekretkugeln vollkommen in Lésung; ein Beweis, daB es sich nicht um 
ein Kohlehydrat handeln konnte. Es blieb also nur noch eine genauere Bestim- 
mung auf EiweiB iiber, die unter Zuhilfenahme der Morinschen Farbung (nach 
SATLER) gelang. Soe 

Da die Mortnsche Farbung wohl nicht allgemein bekannt ist, diirfte sie hier 
kurz erértert werden: 

Das zu untersuchende Praparat wird zunachst in einer wasserigen, gesaittig- 
ten Titankaliumoxalatlésung gebeizt und dann in eine wasserige Gelbholzextrakt- 
lésung iiberfiihrt. Nach kurzer Zeit tritt eine intensive Gelbfarbung ein, die darauf 
zuriickzufiihren ist, daB Gelbholzextrakt + Titankaliumoxalat mit dem Hiweip 
eine Lackverbindung eingehen. Eine Lésung der Lackverbindung ist nicht zu 
befiirchten. 

Auch die ADAMKIEWI0zsche Reaktion, ein wohl bekannteres Verfahren, hatte 
ein positives Resultat. Diese Reaktion verlauft folgendermaBen: 

Man lést méglichst entfettetes EiweiB in Hisessig und setzt konzentrierte 
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H,S0, hinzu. Es bilden sich dann an der Beriihrungsstelle rote, grune und vio- 
lette Ringe. Beim Umschiitteln nimmt die ganze Fliissigkeit eine violette 
Farbe an. 

Nach der Kopula gehen $ und 9 daran, eifrig Fligel, Abdomen und 
Antennen mit den Tarsen zu reinigen. 

Die von BRAUER tibernommene Behauptung, dai das ¢ gleich nach 
der Kopula noch zu mehreren anderen schreitet, muB abgelehnt werden. 
Das ¢ kopuliert, wie noch spiter an einem weiter ausgefiihrten Beispiel 
zu zeigen sein wird, erst wieder nach einer Zwischenzeit von 4—5 Tagen. 
Die Triibung der anfangs glashellen Fliigel scheint nicht, wie BRAUER 
angibt, in direktem und alleinigem Zusammenhang mit der Kopulation 
zu stehen, da sie auch bei getrennt gehaltenen Individuen beiderlei 
Geschlechts beobachtet wurde. Die Triibung der Fliigel ist eher als eine 
normale Alterserscheinung anzusehen. Von einem Absterben der Tiere 
8 Tage nach der Kopulation kann ebenfalls nicht die Rede sein. 


f) Evablage. 

Das 9° schreitet im allgemeinen 4 Tage nach der 1. Kopula zur ersten 
Hiablage. Diese Beobachtung stimmt mit der von Sritz gemachten 
genau tiberein. Nach Szrprrovicz dagegen wahrt diese Frist 8—10 Tage 
— ein ziemlicher Unterschied in den Beobachtungsergebnissen. — 2 bis 
3 Tage nach der ersten Eiablage kopuliert das 2 wiederum, um nach wei- 
teren 3 Tagen zur zweiten Eiablage zu schreiten. Auf eine weitere Kopu- 
lation erfolgt nach 2—3 Tagen die dritte und zumeist die letzte Eiablage. 
Es wurden allerdings auch 9 2 beobachtet, die 2- bzw. 4mal zur Eiablage 
schritten. Auch nach der letzten Eiablage kopulieren die getrennt ge- 
haltenen Parchen noch mehrmals. — Es seien zur Vervollstandigung 
noch einige Daten iiber Alter, Kopula und Eiablage angegeben. Ein 
Beispiel eines besonders scharf kontrollierten Parchens mége geniigen. 


2 geschliipft am 24. V. 1927 
6 geschliipft am 24. V. 1927 


. Kopula am 16. VI. 

- Kopula am 18. VI. 

.Kopula am 21. VI. 

2 abgestorben am 4. VII. (Hischlaiuche leer) 
3 abgestorben am 15. VII. 


: Als Ort der Eiablage wihlen die 99 kleine Vertiefungen im Boden, 
méglichst in feuchter Umgebung. Vor der Eiablage lauft das 2 suchend 
am Erdboden umher und betastet vorsichtig mit der Hinterleibsspitze 


1.Kopula am 1. VI.1927 

1. Kiablage am 5. VI.1927 . 68 Hier 
2°Kopula. am 7. VI, 

2. Hiablage aml0.VI.... . 45.,, 
3. Kopula  am13. VI. 

3. Hiablage ami6.VI..... 37 ,; 
4 

5 

6 
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die fiir die Ablage in Frage kommenden Stellen. Ist eine solche als end- 
giltig gewahlt, so schiebt das Q sein Abdomen so tief wie méglich in 
den Erdboden hinein und schreitet zur Ablage. — In den ZuchtgefaBen 
wurde, um die Auffindung der Hier zu erleichtern, der Boden ziemlich 
festgestampft, an verschiedenen Stellen aber mit 1 cm tiefen und 2—3 mm 
im Durchmesser grofen Léchern versehen, die zum Teil mit Holzstiick- 
chen oder Steinen bedeckt wurden. Die 92 nahmen diese kiinstlichen 
,»,Bruthdhlen immer gerne an; und so konnten die Kier schnell und 
leicht am Tage der Ablage aufgefunden werden. 

Im allgemeinen werden die Hier in kleinen, 4—5 mm hohen, kegel- 
formigen Haufchen abgelegt. Allerdings ist die Form des Eigeleges von 
der vorhandenen Ablagegelegenheit abhingig. So zeigt die Abb. 2, daB 
die Hier auch in einer Ebene abgelegt werden kénnen, wie in vorliegendem 
Fall, wo die Hier in einer Erdspalte an einem Brettchen nebeneinander 
festgeklebt wurden. 


Abb. 2. Higelege. Ungefahr nattirliche GroéBe. Abb. 3. Hier von Panorpa com. 
Die Hier sind in einer Ebene abgelegt. (etwa 12 vergr.). 


Die Anzahl der abgelegten Kier schwankt, wie aus obigem Beispiel 
und Tabelle 2c zu ersehen ist, in den angegebenen Ablagen zwischen 75 
und 26 Stiick. — Diese Werte tibersteigen wesentlich die als Grenzwerte 
angegebenen Zahlen (12—20) von Sr1rz, wahrend sie den von ScrPpERo- 
vicz angegebenen Werten (19-—98) ziemlich nahe kommen. 

Die Anzahl der von einem 9 jeweils abgelegten Hier nimmt ab mit der 
Anzahl der Ablagen selbst (siehe Beispiel). Die Anzahl der von einem 2 
abgelegten Hier belauft sich nach dem Beispiel auf 151. Vergegenwartigt 
man sich die Werte der Tabelle 2c und nimmt man an, dai ein jedes 
© 3mal zur Ablage schreitet, so erhalt man als Gesamtsumme der auf 
ein 2 entfallenden Hier etwa 150. 


C. Zur Biologie des Kies. 

Das Ei von Panorpa com. (Abb. 3) ist unregelmaBig eiformig. In der 
Projektion erscheint es elliptisch bis kreisrund. Gewéhnlich lassen sich 
deutlich zwei Eipole unterscheiden. Das Ei mit in der Lingsachse 
durchschnittlich 1,12 mm, in der groBten Breite 0,85 mm. Annahernd 

Z. £. Morphol. u. Okol. d. Tiere Bd. 17. 2a 
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dieselben Werte geben an: SzrpERovicz (1,3 mm lang und 0,9 mm breit) 
und Braver (1/, Linie lang und 1/, Linie breit). 

Die oben angegebenen Durchschnittswerte von 1,12 x 0,85 mm sind 
aus folgender Tabelle 1 ermittelt, aus welcher auch die vorkommenden 


GréBenunterschiede der Hier ersichtlich werden. 


Tabelle 1. MaBe der Kier in Millimeter. 


Die in der Tabelle wiedergegebenen Werte beziehen sich auf Hier 
vom 5.—6. Entwicklungstage. Wiahrend der Dauer der Embryonalent- 
wicklung nehmen die Hier ein wenig an GréBe zu. 

Das Chorion des Eies zeigt etwas komplizierte, wabenartige Struktur. 
Seine Farbung ist in den einzelnen Entwicklungsperioden verschieden. 
Unmittelbar nach der Ablage haben die Eier elfenbeinfarbenes Aussehen 
und sind von einem klebrigen Sekret des weiblichen Genitalsystems — 
vermutlich den Kittdriisen entstammend — eingehiillt. Bei normalem 
Feuchtigkeitsgehalt des die Eier umgebenden. Mediums trocknet dieses 
Sekret in etwa 2 Stunden. Dabei nehmen die Eier eine dunkle Triibung 
an. Mit zunehmendem Alter werden die Hier immer dunkler und zeigen 
am Ende der Embryonalentwicklung eine schmutzig gelbbraune Farbung 
des Chorions. 

Infolge der Pigmentierung des Chorions ist es nicht méglich, in vivo 
Beobachtungen iiber die Entwicklung des Embryos anzustellen, von 
einigen undeutlichen Bewegungen des Embryos 1—2 Tage vor dem 
- Schliipfen abgesehen. 

Die Literatur weist folgende Daten iiber die Entwicklungsdauer der 
Hier auf: 


BRAUHE Ss =. 0 eon se eee 8 Tage 
SMU SP. hs ls to eo 8—ll ,, 
ScrpERovicz . 8 (manchmal9oder10)_,, 


Die Verschiedenheit der angegebenen Daten deutet darauf hin, dab 
die Dauer der Entwicklungszeit variiert, und zwar ist sie, wie das Experi- 
ment bewies, hauptsichlich von 2 Faktoren, nimlich Feuchtigkeit und 
Warme abhingig. Die aus eigener Untersuchung gefundenen Werte tiber 
die Dauer der Entwicklungszeit gehen aus folgenden Tabellen 2a, 2b 
und 2c hervor. 
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Tabelle 2a. Sommer 1927. 
nt aE 


Higelege mie Ausgeschliipft aaa 
3 | am in Tagen 
1 20. VIL. 25. VIL 5 
2 22. VII | 28. VIL 6 
3 26. VIL. 1. VG 6 
4 28. VIL. Suan 6 
5 30. VIL. 4, VII. 5 
6. IS Vil a Vie 6 
i MeVil OSV i 
8. Taille Oo <ViIT, 6 
Tabelle 2b. Friihjahr 1928. 
Higelege see ari ER akg ties 
| ‘ in Tagen 
rh er Rei are 11.1: 8 
2. erantV.  iipertonry: 8 
re arte! Ty. iotv. | 7 
4, 5 T Vale Siecle Ven 8 
5. fee CLV: 13) IV; “| 7 
6. PP LOSE Vs le S185 TV: 8 
Tabelle 2c. Sommer 1928. 
Higelege | hia | via is | ia eee ed Ne ae 
| | in Tagen 
iy 68 30. VIL. | 8. VILL. 8 
” 63 Pe oe ob). V LL, 9 
a 75 2. VII. — unbefruchtet == 
4, 60 2. VI. 10. VIII. 8 
{5 47 4, VILL. unbefruchtet | =: 
6. 54 6. VIL. 13. VOI. 7 
Up 57 6. VILL. 14. VOI. 8 
8. 26 7, VILL. 14. VII. 7 
9. 50 10. VIII. HGR kN ey el 7 
10 39. | 13. VIL Devlin 9 | 8 
ll 31 14. VII. 22. VI. if 8 
12 Somenlos Vili a 24. VILE 8 


Im wesentlichen stimmen die gefundenen Werte mit den in der Litera- 
tur bekannten iiberein. Die beschleunigte Entwicklung der Hier aus 
Tabelle 2a mit einer Durchschnittszeit von 5—6 Tagen stellt allerdings 
ein Novum dar. Doch findet sich auch hierfiir eine Erklarung, wenn 


man beriicksichtigt, daB diese Zuchten in einem gleichmaBig temperierten 
2 * 
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Raume von 22—24° C untergebracht waren, in welchem ferner grofe 
Aquarien fiir einen relativ hohen Feuchtigkeitsgehalt der Luft sorgten. 
Die iibrigen Zuchten entwickelten sich unter natiirlichen Bedingungen 
und waren den Witterungseinfliissen ausgesetzt. 

Es werden auch in natura die Hier eine Entwicklungszeit von 7—8 Ta- 
gen haben. 

GleichmaBige Wdrme und hoher Feuchtigheitsgehalt der Luft beschleu- 
nigen thre Entwicklung. 


D. Zur Biologie der Larve. 
a) Schliipfen der Larve. 

Der Schliipfakt der Larve wird eingeleitet durch charakteristische 
Schlitpfwehen des Embryos, die aber infolge der Undurchsichtigkeit des 
Chorions nicht im einzelnen zu verfolgen sind. Doch lassen die Bewe- 
gungen des Embryos, die sich auch auf das Ei itibertragen, darauf schlie- 
Ben, daB der Embryo unter Verlagerung seines Schwerpunktes durch 
Gegenstemmen des Korpers, Kopfes und der Extremititen versucht, die 
im Laufe der Embryonalentwicklung briichig und spréde gewordene 
Hischale zu zersprengen. Die Schliipfwehen enden mit einem Reifben des 
Chorions an jenem Hipol, an welchem der Kopf der Larve gelegen ist. 
Hierbei treten einige Tropfen einer wasserklaren Fliissigkeit hervor (die 
vielleicht als Exkret der Larve oder als unverbrauchte Eisubstanz an- 
zusehen ist). Aus dem Ri® der Eischale schiebt die Larve zunachst den 
Kopf, sodann den ganzen Koérper hervor. Der Schliipfakt, vom ReiBen 
des Chorions an gerechnet, nimmt eine Zeitspanne von 5—10 Minuten 
in Anspruch. Die Schlitpfwehen beginnen oft schon 24 Stunden vor dem 
Schliipfen und wiederholen sich éfter. Eizahne, denen die Funktion von 
Schalensprengern zukommt, wurden nicht festgestellt. 


b) Die Junglarve. 
Die eben geschliipfte Larve (Abb. 4) ist mit Ausnahme der rotlich 
pigmentierten Ocellen und Mandibeln ziemlich farblos und durchsichtig. 


Abb. 4. Frisch geschliipfte Larve (etwa 25 X vergr.). 


Doch schon nach einer Zeit von 6—8 Stunden bei einer Durchschnitts- 
temperatur von 18—20° C farbt sich die Larve vollkommen aus, d. h. 
die Schadelkapsel wird kastanienbraun. Das-iibrige Kérperintegument 
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wird graugelb und verliert damit zum Teil seine Durchsichtigkeit. 
Hohere Temperaturen bis 259 C und helles Licht beschleunigen die Aus- 
farbung der Larve, niedrige Temperaturen und Dunkelheit verlangsamen 
diesen Prozep. 

Das Larvchen, welches eben die Eischale verlassen hat, besitzt eine 
ungefahre Korperlinge von 2,2—2,5 mm. Kurze Zeit nach dem Schliip- 


Abb. 5. Larve, 12 Std. alt. Die Larve ist ausgefirbt. Der Mitteldarm z. T. mit Chorionmaterial 
gefullt. Der gefiillte Darmabschnitt erscheint dunkel (etwa 25> vergr.). 


fen vergréBert die Larve ihr KérpermaB um etwa ein Drittel, indem sie 
ihren Darm mit Luft auffiillt und hierdurch gleichzeitig den Kérper 
bis auf eine Durchschnittslange von 3—3,5 mm ausdehnt (Abb. 5). 

Als erste Nahrung dient der Larve das Chorion des Kies, welches infolge 
seines HiweiBbgehaltes einen hohen Nahrwert besitzt. Binnen kurzer Zeit, 
etwa 1/, bis 3/, Stunden, hat die Larve die Hihiille verzehrt. Durch das 
immer noch etwas durchsichtige Integument erscheint der Mitteldarm 
der Larve etwa bis zur Halfte von dem aufgenommenen Chorion an- 
gefiillt (Abb. 5). Nach dieser ersten Nahrungsaufnahme tritt eine Ruhe- 
bzw. Verdauungspause ein. Die zahlreichen Ldrvchen, die wahrend 
weniger Stunden aus einem Gelege schlipfen, bilden in ihrer ersten 
Lebenszeit eine Ruhe- und Frafgesellschaft. 


c) Auffinden der Nahrung. 


Nachdem die Larven diese erste noch dem Ei entstammende Nahrung 
verdaut haben, schreiten sie zur weiteren Nahrungsaufnahme, und zwar, 
wie die Laboratoriumsbeobachtungen ergaben, folgendermaen: Die Lar- 
ven graben sich von ihrer ,, Geburtsstitte einen U-formigen Gang unter der 
Erde, dessen eine Offnung unter der Nahrung liegt. Es ist anzunehmen, 
daB die Larven ein sehr ausgeprdagtes Geruchsvermogen besitzen, welches 
ihnen diese Art der Nahrungsauffindung erméglicht. Allerdings kommen 
auch Falle vor, wo die Larve auf dem Erdboden umhersuchend auf 
die Nahrung st6Bt. 

d) Art der Nahrung. 

Uber die Art der Nahrung, welche die Larve in der Natur aufnimmt, 
ist bisher kaum etwas bekannt geworden, was in Anbetracht der verbor- 
genen Lebensweise der Larve nicht weiter wunderlich erscheint. Aus 
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den Experimenten ergibt sich aber, daB die Larve ebenso wie die Imago 
omnivor ist, vielleicht ist ihr Bedirfnis an animaler Nahrung noch groper 
als bei der Imago. Doch gelingt es auch bei Mangel an animaler Kost, 
die Larve giinzlich an vegetabile Nahrung zu gewohnen. Die Nahrung 
bleibt fiir die verschiedenen Larvenstadien dieselbe. Bei Nahrungs- 
mangel trat zuweilen in gréBeren Larvenzuchten, die auf verhaltnismaBig 
kleinen Lebensraum beschrankt waren, Neigung zu Kannibalismus auf, 
wobei die kleineren Larven von ihren gréSeren Geschwistern aufgefressen 
wurden — ein Umstand, dem sehr oft das unerklarliche Dezimieren der 
Zuchten zuzuschreiben ist. 
e) Verdawung. 

Die Verdauung der aufgenommenen Nahrung ist im Gegensatz zu der 
der Imago intestinaler Art. Der Larvendarm ist auBer zur Zeit der 
Hautung stets mit gréBeren Nahrungspartikeln gefiillt. 


f) Lokomotionsvermogen. 


Allgemein leben die Larven in den selbst gegrabenen Gangen direkt 
unter der Erdoberfldche, in die sie sich bei St6érungen ritckwarts zuriick- 
ziehen. Auf der Erdoberfliche bewegen sie sich normalerweise recht trage 
und langsam nach Art der Spannerrawpen, ohne daf allerdings ihre mitt- 
lere Korperregion bei Bewegung stark gekriimmt wird. Wird die Larve 
beunruhigt, so vollfiihrt sie unregelmafige schlangelnde und beschleunigte 
Bewegungen vorwarts oder riickwarts, je nach der Richtung des sie 
treffenden Reizes. Bei Bewegung auf glattem Substrat dient das aus- 
stiilpbare Pygopodium als Nachschieber. Nach Stancer hat das Pygo- 
podium weiterhin die Funktion, beim Graben der Larve den Larvenkérper 
an einem Gegenstand zu verankern, waihrend der Kopf sondenartig die 
Erdpartikelchen auseinanderschiebt. Das Pygopodium dient also der 
Larve als Stitzpunkt bei Bewegungen. 


g) Verhalten gegen dupere Reize. 

Als giinstigster Lebensraum fiir die Larve erscheint méBig warmer und 
feuchter Erdboden. Wassergesittigten Boden und ebenso trockene Erde 
meiden die Larven. So wurde versuchsweise eine mit Erde gefiillte 
Kiivette durch zwei Glasscheiben in Hohe der eingefiillten Erde in drei 
bis nahe an die Oberfliche getrennte Kammern geteilt, welche alle mit 
hinreichender Nahrung versehen und mit der gleichen Anzahl von Larven 
besetzt wurden. Es wurde nun die éine Kammer trocken, die andere 
maBig und die dritte stark feucht gehalten. Schon nach einigen Tagen 
zogen sich samtliche Larven in der mittleren Kammer zusammen. Wurde 
ein Zuchtbehalter bis zur Sattigung mit Wasser getrankt, so erschienen 
die Larven fluchtartig an der Erdoberfliche. Wahrscheinlich wird durch 
zu starke Bewisserung die Durchliiftung des Bodens und damit auch die 
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Atmung der Larven behindert. — Durch diese MaBnahme gelingt es 
leicht, zur Zeit der Hautung in den Besitz von frisch geschliipften Larven 
zu kommen, die normalerweise sich nach der Hiutung so lange einige 
Zentimeter tief im Erdboden authalten, bis ihr Chitin vollkommen aus- 
gefarbt und erhartet ist. 

Ebenso empfindlich wie gegen zu starke Feuchtigkeit sind die Larven 
gegen starke Erwarmung. Blieben ZuchtgefaBe den Sonnenstrahlen 
ausgesetzt, so zogen sich die Larven zunachst in tiefere Erdschichten 
zuriick. Sobald aber die GefaiBe gleichmaBig tiber 25° C durchwirmt 
waren, erschienen die Larven an der Erdoberflache und versuchten, auf- 
geregt hin- und herkriechend, die ZuchtgefaBe zu verlassen. Hine Durch- 
schnittstemperatur von 1S—20° C ist fiir die Zuchten am férderlichsten. 
Zuchten, die bei konstanter Temperatur genannten Grades gehalten 
wurden, zeigten die beste Larvenentwicklung. 

Gegen Lichtreize verhalten sich die Larven phototaktisch indifferent. 
Bei der Nahrungsaufnahme liegen die Larven sowohl auf der Erdober- 
flache und direkten Lichtstrahlen ausgesetzt, als auch indunklen Gangen 
unter der Nahrung. Die versteckte Lebensweise der Larven ist daher 
wohl eher als eine Schutzmafnahme gegen feindliche Angriffe und zu 
starke Verdunstung, als eine auf negativ-phototaktischem Verhalten be- 
ruhende Erscheinung anzusehen. 

Beriihrungsreize beantworten die Larven allgemein mit der Flucht. 
Konnen sie sich ihnen nicht entziehen, so reagieren sie bet schwachen 
Reizen mit Verteidigungsstellung. In der Verteidigungsstellung richten 
die Larven den Thorax soweit wie méglich auf, nur die Metathorakal- 
beine und die Abdominalbeine ruhen auf der Unterlage. Die normaler- 
weise hypognathen Mundgliedmafien werden in prognathe Stellung 
gebracht. Mit weit gedffneten Mandibeln erwartet die Larve jeden 
weiteren Angriff. Auf starke mechanische Reize — kraftiges Kneifen mit 
der Pinzette, Fallen aus betraichtlicher Héhe — reagiert die Larve mit 
Thanatose. Die in diesem Zustand eingenommenen Stellungen sind sehr 
verschieden, so z. B. schwach S-formig gekriimmt, sichelformig, gerade 
Lage auf Bauch, Seite oder Riicken usw. Der Starke und Dauer der 
Reize entspricht auch die Dauer des Thanatosereflexes. 


h) Hautungsvorgange. 

,,Die Anzahl der Hautungen ist nicht sicher festgestellt, von Panorpa 
com. L. wurden fiinf beobachtet“‘, schreibt Strrz in der Biologie der Tiere 
Deutschlands von P. Scuutze. Braver und STaEGcER geben in ihren 
Untersuchungen nichts tiber Hautungsvorginge an. SzIPHROVICZ ver- 
zeichnet 4 Héutungen der Larve, wobei aus der letzten Larvenhaut, der 
vierten, die Puppe schliipft. Die Ergebnisse der vorliegenden Arbeit 
stimmen mit denen von SzipERovicz auffallend ttberein, trotz der be- 
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Tabelle 3. trichtlichen Unterschiede 
—_T7.......,.,  inder geographischen Lage 

Larven- | Linge der Larven | Hiautung erfolgt 
stain -inmm | nach Tagen der Beobachtungsorte. — 
 _ Wi Vergleichszwecken seien 
ie [eee 5 (6.7) die auf die Hautungsvor- 
2. Neneh taai6 16 (9—12) ginge beziiglichen Angaben 
Reming asker) 16 (17—18) von SzIPEROVICZ zusam- 
4. Bred acs” et) mengestellt in einer Tabelle 


wiedergegeben. 

Uber Wachstumsvorginge und Hautung konnten in vorliegender 
Arbeit folgende Beobachtungen gemacht werden. 

1. Stadium (Abb. 4, 5 und 6). Die Larven des 1. Stadiums haben, 
wie schon an anderer Stelle gesagt, nachdem sie das Ei verlassen haben, 
eine GréBe von 2,2 bis 
2.5mm. Durch Aufpum- 
pen des Darmes mit Luft 
vergréBern die Larven ihre 
Korperlange bis auf 3 bzw. 
3,5 mm. Diese GroBe wird 
im ersten Larvenstadium 

nicht mehr wesentlich 


Abb. 6. Larve, 5 Tage alt, am Ende des 1. Larvenstadiums uberschritten. Nach 4 bis 

Goin GE Nenee.)- 5 Tagen zeigen die Larven 

eine GréBe von 4—4,5 mm. Auf diesem Entwieklungsstadium schreiten 

die Larven zur ersten Hautung, welche gewohnlich am 5.—6. Tage, in 
einigen Fallen auch erst am 7. Tage stattfindet. 

2. Stadium (Abb.7 und 8). Das 2. Larvenstadium dauert vom 5. 


lord 


oder 6. bis zum 10. Lebenstage. Larven, die sich erst am 7. Tage zum 


Abb. 7. Larve, 6 Tage alt, zu Anfang des Abb. 8. Larve, 10 Tage alt, am Ende des 

2. Larvenstadiums (etwa 5 vergr.). 2, Larvenstadiums (etwa 5X vergr.). 
ersten Male hauteten, gehen erst mit 11 bzw. 12 Tagen in das 3. Larven- 
stadium tiber. Die Linge der Larve vom 2. Stadium schwankt zwischen 
5 und 5,8 mm. 

3. Stadium (Abb. 9 und 10). Die 2. Hiutung findet durchschnittlich 
am 10. baw. 11. oder 12. Lebenstage statt. Bis zur nachsten Hiutung 
gebrauchen die Larven des 3. Stadiums durchschnittlich die Zeit bis 
zum 15. bzw. 16. Lebenstage. Gelegentlich findet auch erst am 17. bis 
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Minis a ate anes = 
18. Tage die 3. Hiutung statt. Das Kérperma der Larven dieses Sta- 
diums betragt 8,5—12 mm. 


Abb. 9. Larve, 11 Tage alt, zu Anfang Abb. 10. Larve, 15 Tage alt, am Ende des 
des 3. Larvenstadiums (etwa5 vergr.). 3. Larvenstadiums (etwa 5 vergr.). 


4. Stadium (Abb. 11 und 12). Dieses letzte Entwicklungsstadium der 
Larve reicht von der 3. Hautung bis zur Verpuppung, d. h. der 4. Hiu- 
tung. In Tabelle 4 


: ; Tabelle 4. 
sind diese Daten. et- 
was ubersichtlicher Larven- Linge der Larven Hiutung erfolet 
stadi i ach Tage 
zusammengestellt. adium in mm nach Tagen 
Aus den Angaben y cs 
2 ae 1: | 22— 4,5 5—6 (7) 
von SZIPEROVICZ geht 5 m oer 
leider oe = 2. 5 — 8,5 10 (11 oder 12) 
ieee ce Orv OE, B 8,5—12 |15—16 (17 oder 18) 
auf welchen Zustand 4. 1916 vor der Verpuppung 


des Larvenkorpers 
sich die mitgeteilten 
MaBe beziehen. Die vom Verfasser 
angegebenen Werte entsprechen der 
eroBten Lange, welche die Larve bei 
kriechender Bewegung erreicht. Es 
sei noch erwaihnt, daB die mit den 
Hautungsvorgangen in Zusammen- 
hang wiedergegebenen Beobachtun- 
eon an Zuchten gemacht wurden, die Abb. 11. Larve, 15 Tage alt, zu Anfang des 
unter natiirlichen Verhaltnissen stan- 4. Larvenstadiums (etwa 5 vergr.). 
den, d. h., den Wit- 
terungseinfliissen 
zuganglich waren. 
Um die Wachs- 
tumsvorgange und 
Hautungen einer 
Serie von 10 Lar- 
ven vom Anfang 
der Entwicklung bis 
zum Erwachsensein genau kennenzulernen, wurden 10 Larven in gentigend 
eroBem Lebensraum bei reichlicher Futterung im Freien aufgezogen, und 


Die selten vorkommenden Werte stehen in ( ). 


Abb. 12. Vollentwickelte Larve, 27 Tage alt (etwa 5 vergr.). 
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siimtliche Tiere alle 2 Tage gemessen und auf ihren Hautungszustand 
untersucht. Die hierbei gewonnenen Daten sind in Tabelle 5 wiederge- 
geben, an Hand deren es méglich ist, sich iber Wachstum, Hautung und 
auch Schwankungen, denen diese Prozesse unterliegen, zu informieren. 

In einem weiteren Experiment wurde der Versuch gemacht, die Be- 
ziehungen zwischen Nahrungsaufnahme und Hautung zu klaren. Zu 
diesem Zwecke wurde tiglich das Gewicht von 10 Larven festgestellt. 

1. Stadium. 10 Larven wiegen kurz nach dem Schliipfen 0,0035 g. 
Eine Larve demnach 0,35 mg. Im Laufe der ersten 5—6 Tage vermehrt 
sich das Gewicht um das 5—6fache. Die auf diese Weise bis zum AuBer- 
sten gedehnte Larvenhaut gestattet keine weitere Nahrungsaufnahme, 
bevor sich die Larve nicht gehautet hat. Hine Larve, die nicht vor der 
Hiiutung steht, kennzeichnet sich dadurch, dap thr Kopf, der zu Beginn 
eines jeden Larvenstadiums ebenso breit ist wie der Rumpf, am Ende des 
jeweiligen Entwicklungsstadiums von der Breite des Rumpfes oft um das 
Doppelte iibertroffen wird. Die einzelnen Segmente sind vollkommen 
prall. Auch die Intersegmentalhaute sind stark auseinandergezogen. 
Der Kopf macht den Eindruck, als sei er viel zu klein fiir den aufgetriebe- 
nen Korper (vgl. Abb. 6, 8, 10 und 12). In diesem Zustand stellt die 
Larve die Nahrungsaufnahme, der sie sonst intensiv obliegt, ein und 
zieht sich etwa 2—3cm tief unter die Erdoberflache zuriick. Dabei 
benutzt sie nicht die schon bestehenden Nahrungsginge, sondern grabt 
sich fir die Hautung einen besonderen Gang. Bei der Haiutung zieht die 
Larve zunachst den Kopf aus dem alten Integument zuriick und bringt 
dadurch die dorsalen Nahte des Kopfes und der Cervicalregion zum 
ReiBen. Durch den entstandenen Rif wird der Kopf hindurchgesteckt, 
und versucht, auch den wtbrigen Koérper hindurchzuziehen. Hierbei 
reiBt die Dorsalnaht des Thorax bis auf den Metathorax auf. Erst dann 
ist es der Larve méglich, auch Thorax und Abdomen zu befreien. Wah- 
rend der nun folgenden 24 Stunden bleibt die Larve in ihrem unter- 
irdischen Versteck verborgen, bis sich die zunachst weiche Chitindecke 
des ganzen Korpers ausgefarbt und erhartet hat. 

2. Stadium. Nach abgeschlossenem HautungsprozeB geht die Larve 
sofort daran, ihren vor der Hautung entleerten Darm wieder aufzufiillen. 
Daher das Aufschnellen des Gewichts von 1,5 bzw. 1,8 auf 2,6 mg am 
1. Tage nach der Hautung. Am 10. Tage, nachdem das Korpergewicht 
von 4,4 mg erreicht ist, wird die Nahrungsaufnahme wieder eingestellt, 
der Darm entleert und die 2. Hautung eingeleitet. 

3. Stadium. Das Anfangsgewicht betrigt 6,1 mg. Am 15. Tage er- 
reicht die ausgewachsene Larve des 3. Stadiums ein Héchstgewicht von 
14,2 mg. 

4. Stadium. Das Anfangsgewicht betrigt 18,2 mg am Tage nach der 
Hautung. Am 27.—30. Tage ist die Larve ausgewachsen und hat ein 
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Durchschnittsgewicht von 43,7 mg erreicht. Das Anfangsgewicht, wel- 
ches die Larve beim Schlitpfen aus dem Ei aufwies, ist somit auf dem 
héchsten Entwicklungsstadium um das 125fache vergréBert. 
Merkwiirdig ist, wie aus Tabelle 6 ersichtlich, da wahrend des 
4. Stadiums eine Ruhepause in der Nahrungsaufnahme am 22.—24. Tage 
einsetzt. Es hat fast den Anschein, als wenn der 5tagige Hautungs- 
rhythmus der Larve innewohnt, und letztere am 6.Tage des Stadiums 
eine nochmalige Hautung einleiten will und aus diesem Grunde die 
Nahrungsaufnahme bis auf ein Minimum herabsetzt. Da nun aber doch 
keine weitere Hiutung eintritt, beginnt wieder eine neue Frafperiode, 
welche die Larve in einigen Tagen auf den héchsten Entwicklungs- 


zustand bringt. 


Tabelle 6. 
ae. tee Gewicht Gewichts- Dan ee | Gewicht Gewichts- 
Wigase | von 10 Larven zunahme in acest | von 10 Larven zunahme in 
in mg | mg = | in mg inmg 
1. Lebenstag 3.) — 15. Lebenstag. 142.0 13,0 
2. & 5,4 1,9 16. a SS isag 40,0 
2) ao 7,0 1,6 1%: ce 199,0 8,0 
4. Pr 10,0 3,0 18. o 224.0 10,0 
5. wil 15,0 5,0 19. 3 247,0 47,0 
6. 3 18,0 3,0 20. : 280,0 33,0 
Ca ae 26,0 Ta ee eee 283,0 3,0 
8. ig 34,5 8,5 22. nu te ee eal) 2,0 
(nse mon 42,0 PBA LES Belek os 289,0 4,0 
10. ey 44,0 2,0 24. J 58860 1,0 
The 4 | 61,0 17,0 25. ~ | 345,0 45,0 
12. ts | 80,0 19,0 26. phe BSDLO 46,0 
13. seh ale 8 O70 27,0 Pas . 437,0 46,0 
14. eh 129,0 22.0 


Zusammenfassend sei iiber die Beziehungen zwischen Hautung, 
Gewichts- und GréS8enzunahme folgendes gesagt: 


Das Léngenwachstum der Larve erfolgt nur in dem zwischen zwei 
Héutungen liegenden Lebensabschnitt. — Der Larvenkérper zeigt also 
ein langsames Wachstum vom Verlassen des Kies bis zur voll entwickel- 
ten Larve, im Gegensatz zu Insektenlarven mit starrem Chitinskelett, 
deren ruckartiges Wachstum sich nur auf die Zeit des Hiiutungsprozesses 
beschrankt. Es kann sogar beobachtet werden, daB die Larven von Panorpa 
com. nach der Hautung eine etwas geringere KérpergréBe besitzen als 
vor derselben (vgl. Abb. 9 und 11). In diesem Fall nehmen die einzelnen 
K6rpersegmente an Lange ab, aber an Umfang zu. Wiirde man das 
Wachstum der Larve graphisch darstellen, so erhielte man eine langsam 
ansteigende gerade Linie. 
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Ein ruckartiges Wachstum zeigt allein der Kopf der Larve, dessen iuBere 
Hille nach der Haiutung einen starren Chitinpanzer darstellt, und dessen 
VergréBerung darum nur wihrend der Hautung vor sich gehen kann. 

Anders liegen die Verhiltnisse beziiglich der Gewichtszunahme der 
Larve. Man beobachtet ein schnelles Ansteigen des Korpergewichtes der 
Larve am Tage nach der Héutung, welches durch das Wiederauffiillen 
des vor der Hautung entleerten Darmtraktus bedingt wird. Die in den 
ersten Tagen nach der Hautung einsetzende starke Gewichtszunahme 
wird gegen Hnde des betreffenden Larvenstadiums wieder geringer. 


i) Das Prépupalstadium. 

Ungefahr am 10.—12. Tage des 4. Larvenstadiums indert die Larve 
ihre Lebensgewohnheit. Die Nahrungsaufnahme, welcher fast die ganze 
friihere Lebenszeit der Larve gewidmet war, wird eingestellt. Die Larven 
selbst halten sich, unruhig und gegen jede Stérung sehr empfindlich, 
noch in der Nahe ihrer FrafBplatze auf. Zumeist stecken sie in ihren 
Gangen, aus denen der Kopf etwas hervorragt. Die Reizbarkeit der 
Larven zeigt sich deutlich darin, daB sie bei gegenseitiger Storung wild 
um sich bei®en und nicht selten hierbei zu Schaden kommen. Uber- 
haupt ist dieser Zustand der Larven im Prdpupalstadium die fiir die 
Zuchten kritische Periode. GroBe Verluste an Larvenmaterial sind kaum 
zu verhindern. 

Nach einer Lebenszeit von etwa 45 Tagen graben sich die Larven 
4—5 em tiefe Ginge unter die Erdoberflache, an deren tiefsten Punkt 
sie thre Puppen- bzw. Larvenwiege herstellen. Der Zeitpunkt, an welchem 
das die Laryenwiege darstellende Tonnchen gebildet wird, ist verschieden. 
Die Larven verschieben diesen Termin, je nachdem sich der Wasser- 
gehalt des Bodens fiir den Bau des Tonnchens als giinstig herausstellt 
oder nicht. im allgemeinen sind aber die Larven an ihrem 60. Lebenstage 
im Toénnchen anzutreffen. 

Die Larven- bzw. Puppenwiege (Abb. 13) ist ein im Innern spindel- 
formig ausgehohltes Erdténnchen. Die Innenseite des Ténnchens ist glatt- 
wandig. SzIPEROVICZ vermutet, da die 
Larve mit Hilfe ihres Speicheldriisen- 
sekrets die Erdkrume verdichtet. An 
dem oberen Pole, welchem stets der Ss 
Kopf der eingekriimmten Larve zuge- 
kehrt ist, wird das Ténnchen durch einen 
Deckel verschlossen, der leicht von innen pb. 13. Larven- baw. Puppenténnchen 
aus dem Toénnchen herauszudriicken ist. xen ESAS ee ae 
Durch die Mitte des Deckels fiihrt ein 
kleiner Kanal in das Innere des Tonnchens, welcher der Larve die not- 
wendige Atemluft zuleitet. 
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Es sei hierbei erinnert an das Gespinstténnchen, in dem Hriogaster 
lanestris die Larvenruhe verbringt. Auch dieses zeigt einen ahnlichen 
Durchgang wie bei Panorpa com. Allerdings fehlt dem Kanal des EHrio- 
gaster-Ténnchens die praktische Bedeutung, die ihm zweifellos in der 
Durchhiftung der Panorpa-Larvenwiege zukommt. 

Das Lumen des spindelférmigen Ténnchens ist etwa 80 mm lang und 
25mm im Durchmesser breit. 

Die Zeit, welche die Larve als Prapupalstadium zubringt, ist ver- 
schieden lang. Sollen die Larven erst im jeweils naichsten Jahre schlip- 
fende Imagines liefern, so betragt diese Zeit 8—9 Monate. Bringen die Lar- 
ven aber eine zweite Jahresgeneration hervor, so verkiirzt sich die Ruhe- 
periode der Larve auf 10—15 Tage. Die Menge von Reservestoffen, 
welche die Larven wahrend ihrer Ruhezeit zur Aufrechterhaltung der 
Lebensenergie verbrauchen, ist eine recht betrachtliche; so verliert z. B. 
die Larve wahrend der Winterruhe nahezu 2/;—1/, der Korpersubstanz, 
die sie auf dem Hohepunkt ihrer Entwicklung besaB. 


k) Morphologische Unterscherdungsmerkmale der verschiedenen 
Larvenstadien. 


Hin einwandfreies Merkmal, den jeweiligen Hdutungszustand der 
Larve zu erkennen, stellt thre Kopfgréfpe dar. Weder die Korperlainge 
noch das Gewicht der Larve sind als diagnostisches Merkmal dieser Art 
zu gebrauchen, da die verschiedenen Larvenstadien durch Ubergangs- 
formen an Korperlange und Gewicht miteinander verbunden sind. Allein 
die Kopfgrope ist nach jeder Hautung der Larve eine andere und bleibt 
infolge der starken Chitindecke des Larvenkopfes wahrend des betreffenden 
Stadiums unverdndert. Die Kopfmafe der verschiedenen Larvenstadien 
gehen aus Tabelle 7 hervor. 


Tabelle 7. 


Larvenstadium 2 ig Spores i Sieg 
| des Thoraxstigmas 

ie 0,8 0,6 | ‘ ( 9—11) 

2 1,0 0,75 | ee 21) 

3. 1,3 | 1,0 . (27-31) 

4, 1,9 1,4 | a (88—39) 

/ 939 (40—42) 


SZIPEROVICZ gibt als weiteres Merkmal zur Unterscheidung der ver- 
schiedenen Larvenstadien die Anzahl der Spirakel des Prothorakal- 
stigmas an. Diese Angaben sind ebenfalls in Tabelle 7 zusammengestellt. 
Kine Nachpriifung der von Szrerrovicz angegebenen Charakteristika 
erfolgte nicht. Sie kommen im iibrigen auch kaum fiir Beobachtungen 
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am lebenden Objekt in Frage, wahrend die Kopfgr6Be des lebenden 
Tieres schon mit freiem Auge eine Bestimmung des betreffenden Larven- 
stadiums erméglicht (hierzu vgl. Abb. 14a, b, ¢ und d). 


Abb. 14. Larvenképfe (Schema) (etwa 55 vergr.). a 1., b 2., ¢ 3., d 4. Stadium. 


E. Zur Biologie der Puppe. 


Nach Ablauf der Larvenruhe schliipft bei der 4. Hautung aus der 
Larvenexuvie die Puppe (Abb. 15a und b). Der Hautungsvorgang voll- 


a b 
Abb. 15. Puppen (etwa 5X vergr.). a G, b OC. 


zieht sich in Abnlicher Weise wie bei der Larve. Jedoch kriecht die Puppe 
nicht ganz aus der Larvenhaut heraus, sondern schiebt, nachdem sie 
den Kopf befreit hat, den Larvenbalg mit den langen Extremitaten 
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iiber Thorax und Abdomen bis an die Spitze des letzteren herunter. 
Hier bleibt die zusammengeschobene Larvenhaut an dem gekrimmten 
Hinterleibsende hangen. 

Das Integument der Puppe ist elfenbeinfarben und bis auf die Man- 
dibeln pigmentlos. Die Puppe ist ebenso wie die Larve im Prapupal- 
stadium AuBerst reizbar. Jeden, auch den geringsten Reiz, sei es Be- 
rihrung oder Erschiitterung, beantwortet die Puppe mit schlagenden 
Bewegungen des Abdomens, die oft so heftig werden kénnen, daB dabei 
die Puppe von einer Korperseite auf die andere fallt. 

Um die Dauer der Puppenruhe und das Schliipfen zu beobachten, 
wurden im Prapupalstadium befindliche Larven aus dem Ténnchen 
prapariert und in kleinen, zur Hialfte mit Flie&papier ausgelegten und 
mit lockerem Wattebausch verschlossenem Praparatglischen gehalten. 
Die Glaschen wurden in einem zum Teil mit Erde angefiillten Behalter 
aufbewahrt, der gegen starke Verdunstung geschtitzt und an dunkler 
Stelle aufgestellt war. Diese Zuchtmethode, die einigermafien natir- 
lichen Bedingungen angepaft ist, gestattet es, die Larven auch im Pra- 
pupalstadium und die Puppen wahrend ihrer Entwicklung gut zu beob- 
achten. 

So konnte als Dauer der Puppenruhe eine Durchschnittszeit von 
111/, Tagen fiir das g, und von 121/, Tagen fir das Q festgestellt 
werden. 

SzIPEROVICZ gibt als Puppenruhe an: 19 Tage beim ¢ (bzw. 18—20) 
und 21 Tage beim Q (bzw. 23). Hier liegen also wiederum ziemlich 
erhebliche Beobachtungsunterschiede vor, wihrend die Untersuchungen 
tiber Larvenstadien, Hiutungen usw. mit denen von SzrPEROVICZ einiger- 
maBen wbereinstimmen. Die Schwankungen, denen die Dauer der 
Puppenruhe unterliegt, erhellen aus dem in Tabelle 8 wiedergegebenem 
Beobachtungsprotokoll. 

Am Ende der Puppenruhe, etwa 2 Tage vor dem Schliipfen der 
Imago, werden in dem iiuBeren Chitinskelett der Imago Pigmente ab- 
gelagert. Pigmentflecken der Fliigel und des iibrigen Koérpers, Haare, 
usw. sind unter der durchsichtigen Puppenhaut deutlich zu erkennen. 

In der dem Schlitpftage vorhergehenden Nacht verlassen die Puppen - 
ihre Wiege, nachdem sie den praformierten Deckel aus dem Ténnchen 
herausgesprengt haben. Sie arbeiten sich durch den Erdboden, bis der 
Kopf aus der Erdoberfliche herausragt. Bei der Hiiutung platzt wieder- 
um die dorsale Mediannaht des Kopfes und des Thorax, und durch den 
entstandenen Rif verlaBt die junge Imago die bis zum Kopf in der 
Erde steckende Puppenhaut. Die Schliipfzeiten der Imago liegen immer 
in den frihen Morgenstunden. Diese Tatsache legt die Vermutung nahe, 
dali bei der Imago von Panorpa com. eine tageszeitliche Konstanz in den 
Schliipfterminen besteht, und daB die Imago ein gewisses zeitliches 
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Tabelle 8. 
—_——aeo a —$$—$— 
Puppe Verpuppt Geschliipit Geschlecht 2 aaa in 
am am Tagen ‘ 

a a i ne ec 
i | 10. IV. Pell AYE fe) ll 
2. TING. 24. IV. 3 12 
Scena 15. IV. Paik ANY. a 12 
4. —| 15. IV. 28. IV. 3 13 
5. Wie Ve 30. IV. re) 13 
6. 19. TV. | 30. IV. 3 ll 
le 25. TV. | ne We 3 10 
8. 26. IV. 6. V. Q 10 
9. Rave aA eS 10 
10. Ve 14. V. Q 11 
Ug ie BR WS 14. V. 3 11 
12. 4. V. L64Ve 3 12 
13; 4.V. UG WE @ 12 
14. 10. V. 20. V= 2) 10 
PD: Ne Dome 3 11 
16. LS. 25. V. 3 12 
Paupaeeece ya. Th or hyy 2 12 
18. Die ove rey 11 
19. Pi re fe 8. VI. 2 12 
20. Pale WE 9. VI. 2 13 
21. 28. V: 9. VI. 3 12 
22: 28. V. 9. VI. fe) 12 
23, 28: V: 9. VI. je) 12 
24, ais WE LaVoie 2 12 
2b. 13, Vi. 26. VI. 2 13 
26. Leva 26. VI. 2 13 


Orientierungsvermégen, welches durch optische Reize vermittelt sein 
kann, besitzt. Ungefahr 2—4 Stunden nach dem Schlipfen ist die junge 
Imago ausgefarbt und flugfertig. 
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II. ZUR MORPHOLOGIE 
UND POSTEMBRYONALEN ENTWICKLUNG DES KOPFSKELETTS 
VON PANORPA COMMUNIS L. 
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I. Einleitung. 

Wohl keine der selbstandigen Insektenordnungen ist bisher so wenig 
Gegenstand wissenschaftlicher Erérterungen gewesen wie die der Panor- 
paten. Wahrend von fast allen Insektenordnungen die charakteristischen 
Vertreter nach den verschiedensten Disziplinen eingehend bearbeitet 
sind, fehlen merkwiirdigerweise noch immer tiber die Panorpaten um- 
fassendere Studien. Dieser Mangel zeigt sich deutlich in der recht 
, zweifelhatten Stellung, welche die Panorpaten im entomologischen 
System einnehmen, und in der grofen Verschiedenheit der Auffassungen 
uber die phylogenetische Bedeutung der Panorpaten als Ausgangsform 
fiir einen Teil unserer rezenten Insektenfamilien. Diese Schwierigkeit. 
der systematischen Eingruppierung und phylogenetischen Bewertung 
1aBt sich aber erst dann mit Erfolg tiberwinden, wenn vor allem die 
morphologischen Untersuchungen so weit geférdert sind, da ihre Er- 
gebnisse mit denen tiber andere Formen verglichen werden kénnen. 

Einen guten Anfang hat auf dem Gebiete der morphologischen 
Untersuchung Srrrz iiber das Genitalsystem der Panorpaten gemacht. 
Auch OTanss bringt in seinen Untersuchungen iiber das Kopfskelett 
der Panorpaten weitere Fortschritte. Allerdings stimmen letztere nicht 
allgemein mit den Ergebnissen dieser Arbeit ttberein, und vor allem be- 
schrénkt sich Oranus leider nur auf die Untersuchung des imaginalen 
Kopfes. Fir eine phylogenetische Beurteilung ist aber unbedingt auch 
die Kenntnis von Larve und Puppe notwendig. Darum ist in der vor- 
hegenden Arbeit der Versuch gemacht, eine méglichst eingehende Kennt- 
nis der postembryonalen Entwicklung des Kopfskeletts von Panorpa 
com. zu vermitteln, und somit einen Beitrag zur allgemeinen Kenntnis 
der Panorpaten zu liefern, welcher geeignet ist, weiteren Untersuchungen 


ttber systematische Eingliederung und phylogenetische Bedeutung dieser 
Insektenordnung den Weg zu ebnen. 
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Il. Zur Morphologie und postembryonalen Entwicklung 
des Kopfskeletts. 
1. Material und Technik. 

Das zur Untersuchung dienende Material von Larven, Puppen und 
Imagines wurde gréBtenteils in 96%igem Alkohol fixiert. Die Anwen- 
dung von spezialisiertem Fixierungsmittel war nicht nétig, soweit sich 
die Untersuchungen nur auf das nichtschrumpfende Chitinskelett be- 
zogen. Vor der Untersuchung wurde das Material kurze Zeit (etwa 
5 Minuten) in hei®er 5%iger Kalilauge mazeriert, darauf unter flieBen- 
dem Wasser ausgewaschen und das eventuell im Kopf zuriickgebliebene 
Tracheensystem vorsichtig mit einem feinen Pinsel entfernt. Die Unter- 
suchung erfolgte nach Uberfiihrung des Untersuchungsobjekts in 
96% igen Alkohol unter dem Binokular. Auch die Praparationen wurden 
unter dem Binokular vorgenommen. Reichten die binokularen Beob- 
achtungen nicht zur Klarung der anatomischen Verhaltnisse, so wurden 
Kanadabalsampraparate hergestellt und mikroskopisch untersucht. 
Allerdings hatten diese Praparate gegeniiber dem Alkoholmaterial den 
Nachteil, dafs durch das beschwerende Deckglas leicht Veranderungen 
der natiirlichen Lageverhaltnisse der Organe und Teile des Kopfes zu- 
einander hervorgerufen, und nur schwach pigmentierte Untersuchungs- 
objekte oft zu stark aufgehellt wurden. Als Farbungsmittel zu stark 
durchsichtiger Objekte zum Zwecke mikroskopischer Bearbeitung er- 
wiesen sich in Wasser gesattigte Pikrinsiure, alkoholische Lichtgriin- 
lésung und 5%ige Saurefuchsinlésung als sehr geeignet. — Zur Klarung 
der Beziehungen zwischen Kopfskelett und inneren Organsystemen 
muBten Schnittserien hergestellt werden. Dazu wurden frisch gehautete 
bzw. geschliipfte Larven, Puppen oder Imagines mit heif®er Carnoy- 
lésung fixiert. Die 5 dicken Schnitte wurden in Hamatoxylin Delafield 
in Kombination mit Orange G oder Eosin gefarbt. — Die Konturen 
der nach den Praparaten hergestellten Zeichnungen wurden unter Zu- 
hilfenahme des ApBEschen Zeichenapparates angefertigt. 


2. Geschichtlicher Riickblick auf die Untersuchungen des Kopfskeletts der 
Insekten unter Beriicksichtigung der segmentalen Zugeh6rigkeit. 


Das Kopfskelett der Insekten besteht aus einer Anzahl von Segmenten, die 
teils mehr, teils weniger fest miteinander verwachsen sind. Sie bilden in ihrer 
Vereinigung die Schadelkapsel und deren Anhange. Uber die Anzahl der Seg- 
mente, die zur Bildung des Insektenkopfes beitragen, ist lange gestritten worden, 
und auch heute noch ist der Widerstreit der Meinungen tiber dieses Problem nicht 
beendet. — Die ersten Forscher, die sich mit dem Studium des Insektenkopfes- 
beschaftigten, waren Fapricius, Krrpy, Saviany, Epwarps, Srrauss-DURK- 
HEIM, BURMEISTER. Sie analysierten den Insektenkopf im wesentlichen nach rein 
vergleichend-morphologischen Gesichtspunkten, wobei sie zum Teil bei ihren 
Deutungen und Bezeichnungen auf den Verhaltnissen des Vertebratenkopfes 
fuBten. So ist es verstaindlich, daB zuerst phylogenetisch bedeutungsvolle Ele- 


. 
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mente iibersehen und noch kein klares Bild von der Anzahl der an der Kopf- 
bildung beteiligten Segmente gewonnen wurde, zumal phylogenetisch wichtige 
Embryonalanlagen als solche beim fertigen Insekt nur selten oder schwach her- 
vortreten. Diese Verwischung urspriinglicher Verhaltnisse hat ihren Grund darin, 
daB groBe Teile des Insektenkopfes ganz oder fast ganz zurickgebildet, andere 
auf Kosten der reduzierten Bezirke in ihrer Ausbildung gesteigert wurden. 

In dieser Zeit der ersten Anfange wissenschaftlicher Entomologie hatte man 
von dem Schadel der Insekten nur die unklare Vorstellung, da8B er ahnlich wie 
der ganze Insektenkérper aus verschiedenen Segmenten zusammengesetzt sei. 
Saviany erkannte zuerst, daB die Anhange des Kopfes gleichwertig seien mit den 
Extremitaten des Thorax und somit einem jeden Paar von Kopfanhangen ein 
besonderes Segment als Trager zukomme. So gelangte er zu dem Resultat, daB 
der Insektenkopf sich aus vier Segmenten zusammensetze, dem Antennal-, Man- 
dibular-, 1. Mazillar- und 2. Maxillar- oder Labialsegment. 

Zur Losung des Problems der segmentalen Gliederung des Insektenkopfes 
machte EDWARDS einen weiteren bedeutungsvollen Schritt, indem er die Fazetten- 
augen als ein weiteres Paar von Anhingen den vier von Savieny erkannten hinzu- 
fiigte und ein ihm zugehériges Ocularsegment forderte. Er stiitzte seine Vermutung 
mit dem Hinweis auf die gestielten Augen der Crustaceen, die ja auch tatsachlich 
leicht als Anhange gedeutet werden konnten. Da solche beweglichen Stielaugen bei 
den Insekten nun aber nicht vorkommen, so ist diese Deutung der Fazettenaugen 
als Kopfanhange noch heute sehr umstritten. Aus gleichen Erwagungen heraus 
wurde auch von Epwarps’ Zeitgenossen zum Teil die Existenz des Ocularseg- 
ments abgelehnt. — Zusammenfassend kann gesagt werden, daB es das Verdienst 
der oben genannten Forscher ist, den Grundstein unserer Kenntnis auf diesem 
Gebiete der Entomologie gelegt zu haben. Es war von ihnen der Beweis erbracht, 
daB mindestens vier Segmente zur Bildung des Insektenkopfes beitragen. Das 
Vorhandensein eines 5. (Ocular-)Segmentes muBte Vermutung bleiben. 

Diese erste Periode der Insektenkopfforschung, die ungefaihr in die ersten 
drei Jahrzehnte des vorigen Jahrhunderts fallt, war hauptsichlich der Unter- 
suchung der gréberen Morphologie der Insekten gewidmet. Die darauffolgende 
zweite Periode brachte neben feineren morphologischen Studien des Insekten- 
kérpers vor allem auch eine tiefere Erforschung der phylogenetischen Verhalt- 
nisse, sowie eine Klarung der embryonalen wie postembryonalen Entwicklung. 
Wahrend dieser Epoche, die sich bis in unsere Tage erstreckt, haben sich hervor- 
ragende Forscher, wie BUrscHii1, BRANDT, PACKARD, WHEELER, UzEn, Foisom, 
VIALLANES, KorscHELT, HEIDER, Comstock, Kocni, CRAMPTON u. a. an der 
entomologischen Forschung beteiligt. Im besonderen wurde nunmehr die Morpho- 
logie des Insektenkopfes auch nach phylogenetischen Gesichtspunkten unter- 
sucht. Dabei wurden die Ergebnisse friiherer Forschung bestitigt und die Exi- 
stenz von neu erkannten Kopfsegmenten nachgewiesen. 

In seinen Arbeiten iiber die Embryologie der Honigbiene fand Birscutt als 
erster ein (drittes) Segment oder Metamer zwischen Antennen und Mandibeln ge- 
legen. Ein Vergleich dieser auch bei Embryonalstadien nur noch rudimentaren 
Anlage mit dem dritten Kopfsegment der Crustaceen, welches bei letzteren die 
zweiten Antennen trigt und beiden Trilobiten noch mit SpaltfiiBen versehen ist, 
lie8 den SchluB zu, dafs auch bei den Insekten dieses zweite Antennensegment 
urspriinglich vorhanden war und als Praémandibular- oder Interkalarsegment in 
den Insektenkopf einbezogen wurde. 

Die Untersuchung von VIALLANES iiber das Nervensystem der Arthropoden 
bestatigten die Theorie BiTscutis tiber das Interkalarsegment. VIALLANES stellte 
eine urspringliche Zusammensetzung des Gehirns bzw. Unterschlundganglions 
aus drei primaren Nervenknoten fest, die er als Proto-, Deutero- und Trito- 
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cerebralganglien bezeichnete. Er wies nach eine Innervation der Fazettenaugen 
und Ocellen durch das erste, eine solche der Antennen durch das zweite und die 
des Labrums durch das dritte Ganglion. Da jedes urspriingliche Segment von 
einem besonderen Nervenknoten innerviert wird, so war durch VIALLANNES’ 
Forschungen das Vorhandensein eines Ocularsegments, das schon, wie oben er- 
wahnt, von Epwarps gefordert wurde, bestatigt. Da ferner durch das Trito- 
cerebralganglion bei den Crustaceen die zweiten Antennen innerviert sind, stand 
einer Homologisierung des Birscutischen Praimandibular- oder Interkalar- 
segments, das ebenfalls vom Tritocerebrum innerviert wird, mit dem zweiten 
Antennensegment der Crustaceen nichts mehr im Wege. 


Dieser seitdem ziemlich allgemein anerkannten Auffassung von sechs Seg- 
menten des Insektenkopfes steht die Theorie von einem 7. Segment, dem Super- 
lingualsegment gegeniiber, die allerdings keineswegs auf fester Grundlage be- 
ruht. Diese Theorie geht auf UzeL zuriick, der den Hypopharynx als einen Be- 
standteil eines beiden Apterygoten noch deutlich sichtbaren Segments zwischen 
den Mandibeln und den Maxillen beschrieb. Fotsom unterstiitzte die Ansicht 
UzELs wirksam, indem er einen diesem Segment zugehorigen Nervenknoten auf- 
deckte, der zwischen dem Mandibular- und den Maxillarsegmenten gelegen ist. 
Fotsoms Beweisfiihrung fiir die Existenz des Superlingualsegments hat vielfach 
Anerkennung gefunden. In neuerer Zeit schlieBen sich ihr vor allem BORNER, 
CoMsTOCK usw. an, wahrend andere, wie CRAMPTON, SCHRODER, die Existenz 
dieses Segments leugnen. 


A. Das Kopfskelett der Larve. 

Ks ist zweckmaBig, bei der Untersuchung des Kopfskeletts mit dem 
Larvenkopf zu beginnen und von hier zur Puppe und Imago weiter- 
zugehen. Der Grund, der es nahelegt, diesen Untersuchungsweg ein- 
zuhalten, ist folgender: Die Larve von Panorpa com. L. stellt einen viel 
urspringlicheren Entwicklungstypus dar als die hoher differenzierte 
Puppe und Imago. Es wird darum auch leichter sein, die zum Teil 
verwickelten Verhaltnisse am pupalen und imaginalen Kopf zu ver- 
stehen und ihre charakteristischen Grundelemente auch in der vom 
Typus des Larvenkopfes abweichenden Anordnung zu identifizieren, 
wenn man die Kenntnis des Bauplans des larvalen Kopfes voraussetzt. 

Der Kopf der Larve ist kurz und gedrungen, die Schadelkapsel 
(Cranium) ventral abgeplattet, dorsal halbkugelférmig gewolbt. Die an 
das Cranium ansetzenden Mundwerkzeuge verschmialern sich von ihrer 
Ansatzflache am Cranium gegen ihr freibewegliches Ende. Es resultiert 
hieraus ein schneller Ubergang von dem breit gerundetem hinteren Ab- 
schnitt des Kopfes zu dem keilf6rmigen vorderen Teil. Der so geformte 
Kopf ist der vorwiegend grabenden Lebensweise der Larve gut angepaBt 
und erméglicht ein leichtes Durchwandern der umgebenden Erdschichten. 
Ferner erweist sich der kurze Schidel in Verbindung mit der dichten 
Anordnung der auBerst kraftig gebauten MundgliedmaBen — besonders 
der Mandibeln — dls sehr zweckentsprechend fiir die Nahrungsaufnahme, 
die in der Zerkleinerung tierischer Uberreste besteht und von der Larve 
einen relativ hohen Grad von Kraftaufwendung verlangt. Im allgemeinen 
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ist der Kopf der Larve etwa 11/;mal so lang wie breit. Seine groBte 
Breite entspricht etwa der des LarvenkGrpers. 

Als Orientierungspunkt bei der Untersuchung der Elemente des 
Larvenkopfes mige die Scheitelnaht oder Epicranial-Naht dienen. Die 
Epicranial-Naht (Abb. 1 und 2) ist die Verwachsungsnaht von drei Kom- 
plexen, den sogenannten Kopflappen, die die ersten Embryonalanlagen 
des Insektenkopfes darstellen und nach ihrem Zusammenwachsen aut 
dem von ihnen gebildeten Insektenschidel als gegenseitige Begrenzungs- 
linie die Epicranial-Naht hervorbringen. Die umgekehrt Y-formige 


Abb. 1. Larvenkopf dorsal. 


Epicranial-Naht nimmt ihren Ausgangspunkt oberhalb des Hinterhaupt- 
lochs, des Occipital-Foramens, und verliuft weiter als dorsale Median- 
linie tber das Hinterhaupt (Occiput) und den Scheitel (Vertex). Auf 
halben Wege bevor sie eine hypothetische Verbindungslinie zwischen 
den beiden Antennen erreicht, gabelt sich die Naht und setzt sich in 
zwei Seitenarmen fort. Man unterscheidet demnach an der Epicranial- 
Naht einen Stamm, der auch Coronal-Naht genannt, und die paarigen 
Arme, die als Frontal-Nahte bezeichnet werden. Die Epicranial-Naht- 
arme divergieren ungefihr in einem Winkel von 45° gegen die Antennen, 
konvergieren dann aber wieder, bevor sie die Antennen erreicht haben 
in Richtung der Medianlinie und verlaufen dann iiber die Frontalgruben 
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hinweg bis zur vorderen Grenze des Kopfschilds (Clypeus). Die Arme 
der Epicranial-Naht begrenzen die in ihrem spitzen Winkel gelegenen 
protocephalen Kopflappen, wihrend der Stamm der Naht die Grenz- 
linien der beiden cephalen Lappen bezeichnet. Unter diesen Voraus- 
setzungen kénnen wir also mit Recht sagen, da& die Sklerite des Kopfes, 
die von dem Protocephalon gebildet werden, vor den Armen der Epi- 
eranial-Naht, d.h. in dem von ihnen eingeschlossenen spitzen Winkel 
liegen, wahrend die aus dem Cephalon resultierenden Teile des Kopfes 
in dem stumpfen Winkel der Epicranial-Naht-Arme bzw. zu beiden 


Abb. 2. Larvenkopf ventral. 


Seiten des Stammes der Scheitelnaht gelegen sind. Produkte des Proto- 
_ cephalons sind: Labrum (Oberlippe), Clypeus (Kopfschild) und Frons 
_ (Stirn), Alle drei Sklerite sind am Larvenkopf deutlich gegeneinander 
abgesetzt. 

Das Labrum (Abb. 1, 3 und 4) der Larve ist ein kleiner, oberhalb. 
der Mundhdhle gelegener, schwach gewélbter Lappen. In der Aufsicht 
zeigt das Labrum etwa trapezformige Gestalt, wobei der distal gelegene 
Rand etwas breiter ist als der proximal gelegene. Auf dem Vorrande 
eruppieren sich 4 Sinnesborsten, die als B I bezeichnet sind. Die beiden 
mittleren steh en nahe der auf der Medianlinie gelegenen Einkerbung des 
Labrums. Dieser Einschnitt, der sich auch im Labrum vieler anderen 
Insektenformen vorfindet, hat oft AnlaB dazu gegeben, das Labrum 
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als das Verschmelzungsprodukt paariger Anlagen anzusehen. Als Beweis 
fiir die Richtigkeit dieser Ansicht wurde darauf verwiesen, daB das paarig 
angelegte Labium (Unterlippe) oft die Tendenz zeigt, ihre paarigen 
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Anlagen ebenfalls zu einem einheitlichen Stiick zu verschmelzen. Dem 
ist entgegenzuhalten, daB das Labrum zwar seiner Funktion nach den 
MundgliedmaBen homolog ist, seiner Entstehung nach aber als ein Be- 
standteil der Schadelkapsel, und zwar als das dorsale Sklerit des Inter- 
kalarsegments, also notwendig auch als einheitliche Bildung zu betrach- 
ten ist. — Der Vorderrand des Labrums bildet den Ubergang zum 
Epipharynx, der als leicht pigmentierte chitindse Membran die Mund- 
hodhle dorsal begrenzt. Nach hinten schlieBt sich an das Labrum der 
Clypeus an. Durch die Clypeo-Labral-Naht werden Clypeus und Labrum 
scharf voneinander getrennt. Auf der Héhe der Clypeo-Labral-Naht 
inserieren an dem Labrum drei chitinése Fort- 
sitze (Abb. 4). Der mittlere von ihnen auf der 
Innenseite des Labrums ist starr mit dem La- 
brum verbunden und dient als Ansatzflache 
fiir die das Labrum bewegende Muskulatur. 
Bei Kontraktion der Muskulatur wird das La- 
brum gesenkt, bei Expansion wieder in die 
Tnip<o~ Ruhelage versetzt. Die beiden anderen schon 
Abb. 4: Larvales Labram von det erwahnten Chitinfortsitze sind gelenkig mit 

entralseite. (Der Epipharynx ist i 
entfernt, um die am Labrum inse. Gem Labrum verbunden und inserieren an zwei 

nerenden Fortsitze zu zeigen.) kJeinen Chitinhéckern, die an dem Hinter- 
rande des Labrums ventralwarts ausgebildet sind. Sie ragen vom La- 
brum schrig nach unten und bilden Stiitzleisten fiir den zum Teil mit 
dem Labrum verwachsenen Epipharynx. Durch diese beiden Epi- 
pharyngeal-Spangen ist eine Bewegung des Epipharynx gegen das 
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Labrum moglich. Der Hinterrand des Labrums wird dorsal von dem 
dachziegelartig iiber ihm liegenden Clypeus verdeckt. 

Das zweite von den protocephalen Lappen gebildete Kopfsklerit ist der 
Clypeus. Der Clypeus (Abb. 1 und 3) hat etwa die Gestalt eines Qua- 
drates, dessen Riinder nach auBen schwach vorgebuchtet sind. Die 
Vorderbegrenzung des Clypeus ist die Clypeo-Labral-Naht, die hintere 
die Fronto-Clypeal-Naht, welche Frons und Clypeus trennt. Diese Naht 
verlauft als breite, wulstartige Erhéhung zwischen den beiden Skleriten, 
deren Namen sie tragt. Allerdings erstreckt sich dieser Wulst nicht 
direkt bis an die Arme der Epicranial-Naht, sondern endet beiderseits 
kurz vor diesen, so da8 hier Frons und Clypeus ineinander iibergehen. 
Die Verbindung zwischen Frons und Clypeus ist derart stark chitinds 
und pigmentiert, daB beide Sklerite nicht gegeneinander beweglich sind. 
Die Verbindung mit dem Labrum erfolgt durch eine dine pigmentfreie 
Chitinmembran. Diese verschiedenartige Ausbildung des Vorder- und 
Hinterrandes deutet schon hin auf die beiden Unterabschnitte des 
Clypeus, den vorderen pigmentlosen membranésen Abschnitt (Antecly- 
peus), der an das Labrum st6Bt, und den stark pigmentierten und chitini- 
sierten hinteren Abschnitt (Postclypeus), der an die Frons grenzt. Eine 
deutliche Naht zwischen beiden Teilen, wie sie bei manchen Insekten- 
formen anzutreffen ist, findet sich bei Panorpa nicht. Wurde oben der 
Clypeus als ein einheitliches, zwischen den Armen der Epicranial-Naht 
gelegenes Sklerit bezeichnet, so bezog sich diese Definition auf das all- 
gemein als Clypeus bezeichnete Kopfschild des Insektenkopfes. Diese 
allgemeine Definition entspricht aber nicht ganz den phylogenetischen 
Verhaltnissen, denn embryonal setzt sich der Clypeus zusammen aus 
drei senkrecht zur Kérperachse nebeneinander angeordneten Skleriten, 
nimlich dem Mediansklerit, das allgemein die Bezeichnung Clypeus 
trigt, und zwei Lateralskleriten zu beiden Seiten des Medianstiickes. In 
ihrer weiteren Entwicklung bleiben diese Lateralsklerite gegentiber dem 
mittleren Teil stark im Wachstum zuriick und werden zu kleinen un- 
scheinbaren Skleriten, die meist eng mit dem Medianstiick verwachsen. 
Sie bilden die Artikulation fiir die dorsalen Gelenkknépfe der Mandibeln. 
Eine deutliche Trennungsnaht zwischen beiden und dem medianen 
Teil ist nur bei ganz wenigen Formen noch zu finden. Comstock und 
Kocut geben eine solche als deutlich wahrnehmbar bei der Larve von 
Corydalus, einer Megaloptere, an. Sehr interessant erscheint es, daB auch 
bei der Larve von Panorpa eine deutliche Ausbildung der drei den 
Clypeus bildenden Elemente vorhanden ist. Die lateralen Teile des 
Clypeus liegen dabei auBerhalb der Arme der Epicranialnaht in der 
Region des Kopfes, die begrenzt wird von den Armen der Scheitelnaht 
und dem unter dem Chitinpanzer verlaufenden Supratentorium. Diese 
lateralen Teile sind als die Pra- oder Antecoxalstiicke der Mandibeln zu 
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betrachten. Die von ihnen gebildete Artikulation fiir das dorsale Mandi- 
bulargelenk ist die Precoila. Die deutliche Ausbildung der Antecoxal- 
stiicke der Mandibeln diirfen wir als ein sicheres Zeichen fiir die niedrige 
systematische Stellung der Panorpaten ansehen, weil eben die Antecoxal- 
stiicke im iibrigen nur bei tief im System stehenden Insektenformen 
angetroffen werden. Betrachten wir noch die Beborstung des Clypeus. 
Auf der Grenze zwischen dem Ante- und dem Postclypeus steht eine 
Reihe von vier Sinnesborsten (B IIT). 

Die exakte Wiedergabe der chaetotaktischen Bildungen am Kopf 
der Larve geschieht hierbei nicht allein in der Absicht, eine méglichst 
genaue Topographie zu liefern, sondern vor allem deswegen, weil die 
Gruppierung der Sinnesborsten, die von der Larve mit auf die Puppe 
iibernommen werden, es uns allein erméglicht, die durch die Metamor- 
phose stark verinderten Bestandteile des pupalen Craniums ihrer phylo- 
genetischen Bedeutung entsprechend zu identifizieren, was ohne irgend- 
welche unverainderliche Anhaltspunkte — in diesem Fall die Sinnes- 
borsten — wohl kaum méglich ware. Es sei noch erwahnt, daB der 
Clypeus, der, wie auch die Antennen, vom Deuterocerebrum innerviert 
wird, als ein Bestandteil des Deuterocerebralsegments, und zwar als 
dessen mittleres Dorsalsklerit anzusehen ist. 

Das dritte vom Protocephalon gebildete Kopfsklerit ist die Frons 
(Stirn). Ihre Umrisse sind gekennzeichnet durch drei Nahte. Die 
Fronto-Clypeal-Naht bildet die Grenze gegen den hinteren Rand des 
Clypeus. Gegen die tibrigen Teile des Craniums trennen sie die beiden 
Arme der Epicranial-Naht ab. Letztere werden daher auch als Frontal- 
Nahte bezeichnet. Sie verlaufen in der fiir die Larven typischen Art 
vor der Basis der Antennen, vom Munde aus gesehen. Zwischen die 
Basis der Antennen und die Auslaiufer der Frontal-Nahte schieben sich 
die Antecoxalstiicke der Mandibeln. Da die Fronto-Clypeal-Naht nicht 
bis direkt an die Frontal-Nahte reicht, knnen wir als Vorderbegrenzung 
der Frons, falls wir von einer Verlingerung der Fronto-Clypeal-Naht 
bis zu ihrem Schnittpunkt mit den Frontal-Nahten absehen wollen, die 
auf den Frontal-Nahten gelegenen Frontal-Gruben ansehen. Sie bilden 
ungefahr die hypothetischen Schnittpunkte der Fronto-Clypeal-Naht 
mit den Frontal-Naihten. Da8 wir berechtigt sind, die Frontal-Gruben 
als Grenzpunkte zwischen Clypeus und Frons anzusehen, beweist die 
Tatsache, daB iiberall dort, wo Grenznihte zwischen den betreffenden 
Skleriten vorhanden sind, an den beiden Enden dieser Grenzlinien als 
Einstiilpungen der Epidermis die Frontal-Gruben liegen. Durch eine 
Kinbuchtung der Chitincuticula ist die Frons in drei Abschnitte ge- 
gliedert. Hinter der Verzweigung der Epicranial-Naht setzt sich nam- 
lich der Stamm dieser Naht in einer sechwachen Einbuchtung der Epider- 
mis um etwa 1/; der Héhe des Frontal-Dreiecks fort, um sich dann zu 
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verzweigen in zwei Hinbuchtungen, die auf die Frontal-Nahte zustreben 
und diese in Héhe der Borsten BIV erreichen. Dadurch erscheint die 
Frons als ein Mosaik von drei Dreiecken; ein gréBeres unten gelagertes 
Dreieck und zwei schmilere, dem unteren anliegende Dreiecke. Die die 
Dreiecke trennenden Einbuchtungen sind als sekundare Bildungen zu 
betrachten, die den Zweck haben, als Muskelansatzflache zu dienen. 
Phylogenetische Bedeutung kommt ihnen nicht zu. Als Sinnesborsten 
sind auf der Frons nur die beiden oben genannten Borsten B IV zu ver- 
zeichnen. Die Frons tragt, wie wir bei der Puppe spater sehen werden, 
den Median-Ocellus und ist daher als ein Bestandteil des Protocerebral- 
segments anzusehen, da die Ocellen wie auch die Fazettenaugen von 
dem Protocerebrum innerviert werden. 

Wir haben oben schon gesehen, daf das Cranium der Insekten aus 
den Produkten des unpaaren protocephalen Lappens und der beiden 
cephalen Kopflappen besteht. Die von den beiden cephalen Lappen 
gebildeten Teile des Kopfes bilden das Epircanium. Zu den Bestand- 
teilen des Epicraniums rechnet man im allgemeinen den Vertex (Scheitel), 
die Genae (Wangen), das Occiput (Hinterhaupt) und die Gula (Kehl- 
region). 

Die zwischen Frons und Occiput gelegenen Genae werden oft unter 
dem Sammelbegriff Parietalregion zusammengefaBt. Nach wieder 
anderer Hinteilung wird die Parietalregion mit dem Epicranium gleich- 
gesetzt. — Leider besteht auf dem Gebiete der Terminologie des In- 
sektenkopfes immer noch wenig Einheitlichkeit, so daB es oft dem Er- 
messen des einzelnen iiberlassen bleibt, die nach seiner Meinung pas- 
sende Bezeichnung zu wahlen. 

Charakteristisch fiir das Epicranium der Panorpa-Larve sind zwei 
Nahte, die dorsal bzw. ventral das Epicranium in zwei spiegelbildlich 
gleiche Teile zerlegen. Das ist auf der Dorsalseite der Stamm der Epi- 
cranial-Naht oder die Coronal-Naht, und auf der Ventralseite die Gular- 
Naht. Beide Nahte sind bei der Larve im Vergleich zu den tibrigen 
Nahten auBerordentlich stark ausgeprigt. Wahrend die Coronal-Naht 
bei der Larve und Puppe wahrend des Hautungsprozesses in Verlange- 
rung der ebenfalls zerreiBenden Dorsal-Naht des Thorax aufplatzt, steht 
die Gular-Naht in keinem Zusammenhang mit dem Hautungsvorgang. 
Die deutliche Ausbildung beider Nahte erklart sich damit, daB sie die 
SchlieBungsnahte des embryonalen Larvenkopfes darstellen. 

Bei der Untersuchung des Epicraniums wenden wir uns zunachst dem 
Vertex zu (Abb. 1). Obwohl der Vertex kein eigentliches Sklerit darstellt, 
so hat sich diese Bezeichnung so allgemein bewahrt, da sie auch hier fiir 
den dorsalen Teil des Epicraniums angewandt sein mége. Der Vertex 
besteht aus zwei durch die Coronal-Naht geschiedenen symmetrischen 
Halften. Seine vordere Begrenzung gegen die Frons ist der Gabelpunkt 
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der Coronal-Naht. Eine hintere Begrenzung gegen das Occiput ist nicht 
vorhanden, sondern beide Teile gehen unmittelbar ineinander tber. 
Man kann jedoch mit einiger Berechtigung eine Grenzlinie zwischen 
Vertex und Occiput ziehen von zwei Punkten, die durch die Sinnesborsten 
B VII festgelegt sind. Diese Borsten stehen namlich an der Stelle, wo 
die Occipital-Nahte sich auflésen und in den Vertex tibergehen. Eben- 
falls besteht keine Grenznaht zwischen Vertex und Genae. Der all- 
gemeinen Definition des Vertex werden wir am ehesten gerecht, wenn 
wir als Vertex das zwischen den Verbindungslinien der Borsten B VII, 
B VI und dem Gabelpunkt der Coronal-Naht liegende Gebiet bezeichnen. 

Die Genae bilden die lateralen Teile des Epicraniums (Abb. 2 und 8). 
Sie sind bei der Larve Trager der Antennen und der larvalen Punkt- 
augen. Ebenso wie der Vertex sind sie kein eigentliches Sklerit im Sinne 
eines embryonal gesondert angelegten Kopfabschnittes. Das unter der 
Bezeichnung Genae zu verstehende Gebiet ist ziemlich scharf umrissen; 
so sind die Genae gegen das Occiput durch die Occipital-Nahte abgegrenzt 
Die vordere Begrenzung ist gegeben durch die Artikulation der Man- 
dibeln mit dem Genae. Frons und Genae sind geschieden durch die 
Frontal-Nahte. Nach vorn schieben sich zwischen Genae und Clypeus 
die Antecoxalstiicke der Mandibeln. Gegen die Gular-Region sind keine 
Grenzen vorhanden. Auf der ventralen Seite des Kopfes bilden die Genae 
an ihrem am weitesten nach vorn gelegenen Teil die paarigen Gelenk- 
pfannen, die Postcoilae, an denen die ventralen Gelenkknépfe (Hypo- 
condyli) der Mandibeln inserieren. Jede Gena wird ungefahr in ihrer 
Mitte von einer auf den lateralen Teil des Kopfes verlaufenden Genal- 
Naht in zwei Teile zerlegt, die als Genae und Postgenae bezeichnet sind. 
Die Genae sind also das Gebiet unterhalb und neben den Augen bis zur 
Genal-Naht reichend, waihrend die Postgenae den Komplex von der 
Genal-Naht bis zum Occiput darstellen. Dorsal und ventral verschwin- 
den die Nahte wieder, so da hier Genae und Postgenae ineinander 
iibergehen, wohingegen sie lateralwairts getrennt sind. — Als Ansatz- 
flachen fiir die Muskulatur befinden sich auf der Dorsalseite der Genae 
zwei Kinsenkungen der Epidermis, die nahe den Frontal-Nahten ge- 
legen sind. Auf der Ventralseite beteiligen sich die Genae an der Bildung 
des Occipital-Foramens. 

An Sinnesborsten stehen auf der dorsalen Seite der Genae neben den 
Punktaugen die beiden als By bezeichneten Borsten. Hinter den Augen 
am dorsalen Ende der Genal-Nahte das Paar B V. Etwa in gleicher 
Hohe damit, aber mehr der Medianlinie genaihert, BVI. Auf der Grenze 
zwischen Occiput und Genae am Ende der Occipital-Nahte B VII. Noch 
weiter nach hinten B VIII. Auch die Ventralseite der Genae zeigt Aus- 
bildung von Sinnesborsten. Es liegen auf dem von den Genae gebildeten 
Augenwulst nahe der Postcoila B, und B, direkt am Rande des Larven- 
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auges, B; ungefahr in Héhe von B,, aber mehr der Gular-Naht genahert ; 
und zuletzt noch By auf dem ventralen Auslaufer der Genal-Naht. 

Das Occiput ist der hintere Teil der dorsalen Oberfliche des Kopfes. 
Es ist von den Postgenae durch die Occipital-Nahte getrennt. In der 
Hohe der Borsten B VII, wo die Occipital-Nahte sich auflésen, geht das 
Occiput in den Vertex itiber. Es bildet den vorderen Rand des Occipital- 
Foramens. Die Occipital-Nahte verzweigen sich kurz hinter ihrem Aus- 
gangspunkt. Doch lést sich der senkrecht zur Coronal-Naht gerichtete 
Auslaiufer auf halber Strecke, bevor er die Coronal-Naht erreicht hat, 
wieder auf. 

Als Gula bezeichnen wir das zu beiden Seiten der Gular-Naht ge- 
legene Gebiet. Um die Gular- oder Kehlregion gegen die Genae ab- 
zugrenzen, stellen wir die Verbindungslinien her zwischen den Arti- 
kulationspunkten der 1. und 2. Maxillen, die unmittelbar unter und 
neben den Postcoilae gelegen sind, und den nahe dem Occipital-Foramen 
gelegenen Gular-Gruben. Die Gular-Gruben stellen wie die Frontal- 
Gruben Invaginationspunkte des Integuments dar, die zur Blidung der 
ventralen Arme des Tentoriums fiihren. Von einer Postcoila zur anderen 
erstreckt sich quer durch die Gular-Region eine bogenférmige Ein- 
senkung, die eine giinstige Ansatzflache fiir die Muskulatur der Mund- 
werkzeuge liefert. Mit den Mundwerkzeugen ist die Gula durch eine 
zarte Membran beweglich verbunden. Der Hinterrand der Gula bildet 
den vorderen Rand des Occipital-Foramens. — Die Zugehorigkeit der 
Gula zu den von den Kopfsegmenten gebildeten Teilen des Schadels 
wird im tibrigen bestritten. Man nimmt an, daf die Gula das Sternit des 
Cervicalsegments darstellt, welches vorwarts gewandert und damit ein 
Teil der Schidelkapsel geworden ist. 

Neben den Organen, die der Nahrungsaufnahme dienen, stehen mit 
dem Kopf zwei Paar von ausgesprochenen Sinneswerkzeugen in Ver- 
bindung: die Augen und Antennen. 

Die Augen (Abb. 1 und 3) liegen auf den Genae direkt unterhalb 
der Basis der Antennen und bilden einen nierenférmigen Komplex von 
etwa 30—35 einlinsigen Einzelaugen. Jeder Augenkomplex ist umgeben 
von einem Cuticularwulst, der nach der Postcoila hin etwas zugespitzt 
auslauft: Dieser Cuticularwulst erinnert stark an das von Comstock und 
Kocut beschriebene Ocularsklerit, ein Basalsklerit, das als Anhangs- 
organe die Augen tragt. Wenngleich sich dieser Wulst auch deutlich 
gegen das tibrige Epicranium abhebt, so mége es doch dahingestellt 
bleiben, ob er wirklich Skleritcharakter hat oder nur eine sekundare Aus- 
pildung des Craniums darstellt. Das AuBenskelett beteiligt sich an der 
Bildung der Augen, insofern es die chitindsen pigmentlosen Linsen der 
Einzelaugen liefert. 

Die Antennen (Abb. 5) der Larve sind der zeitweise im Boden graben- 
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den Lebensweise des Tieres gut angepaft. Sie sind kurz und keulen- 
férmig und kénnen nahe an die Kopfoberfliche angelegt werden, so dah 
sie fiir die grabende Larve kein Hindernis bedeuten. Die Insertion der 
Antenne erfolgt auf den Genae zwischen den Antecoxalstiicken der 
Mandibeln und dem dorsalen Rand der Larvenaugen oberhalb der 
Fronto-Clypeal-Nahte. Die Antenne basiert, wie auch bei Coleopteren 
und Neuropteren, auf einem von dem Cranium vorgestiilpten Sockel, 
der Basantenna oder Antennaria. Mit Hinblick auf das Fehlen jeglicher 
Nihte, die die Basantenna und das tibrige Cranium voneinander trennen, 
ist es mehr als unwahrscheinlich, daB die Basantenna ein eigentliches 
Basalsklerit der Antenne darstellt. Viel- 
mehr ist anzunehmen, da die Basantenna 
ebenso wie das vermeintliche Ocularsklerit 
nur eine Ausstiilpung- des Craniums ist. 
Mit der Basantenna ist die eigentliche 
Antenne durch eine hiautige Membran, 
die Antacoria, verbunden. Die Offnung 
der Antennenbasis ist nach vorn und zu- 
gleich nach aufen gerichtet, so daB die 
Antennen in der Ruhelage ebenfalls nach 
auBen und schrag nach oben gestellt 
sind. 

An der Antenne selbst unterscheiden 
a wir den Scapes (Anfangsglied oder Schaft), 
™ \_.g, den Pedicellus (2. Glied) und den Funi- 
Be: culus (GeiBel). 

Der Scapes ist zylindrisch und breiter als 
hoch. Durch eine Membran ist er mitdem 
Pedicellus verbunden, der bei der Larve 
den Hauptteil der Antenne ausmacht. Der 
Pedicellus ist mehr denn doppelt so lang 
als der Scapes. An der Basis etwas schmialer als der Scapes schwillt er 
zur Spitze hin keulenformig an, um sich dann wieder zu verjiingen. Der 
untere Teil des Pedicellus ist stark chitinisiert, am apikalen Teil weicht 
die chitinése einer membranésen Konsistenz. Die membranése pigment- 
freie Spitze ist die Tragerin zahlreicher — etwa 35 — napfférmiger 
Sinnesgruben, die sich zu zwei einander gegeniiberliegenden Gruppen an- 
ordnen. Threr napfférmigen Gestalt nach zu urteilen sind sie die Geruchs- 
organe der Larve. Der Funiculus ist ein schlanker Fortsatz an der Spitze 
des Pedicellus. An seinem apikalen Pol ist der Funiculus ebenfalls pig- 
mentlos und mit 4—5 Tastborsten besetzt. 

Die Untersuchung der Antennen leitet iiber zu den beweglichen 
Teilen des Larvenkopfes, zu denen ebenfalls die nunmehr zu behandeln- 


Abb. 5. Larvale Antenne. 
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den Mundgliedmaften gehéren. Sie zeigen bei der Larve typisch beiBéende 
und kauende Form. Nach der Stellung der Mundgliedmafen gehort 
Panorpa zu den hypognathen Insekten. Die MundgliedmaBen, die als 
echte Anhange des Kopfes anzusehen und aus ehemaligen Extremitaten 
hervorgegangen sind, sind die Mandibeln und die ersten und zweiten 
Maxillen. Das Labrum, als ein Teil und nicht als Anhang des Craniums, 
wurde schon oben behandelt. 

Die Mandibeln oder Oberkiefer (Abb. 1, 2, 3 und 6) sind kurz und 
besonders kraftig gebaut. An der Basis ungefahr dreieckig, lauft die 
Mandibel am freien Ende spitz zu. Sie ahnelt etwa einer dreiseitigen 
etwas gebogenen Pyramide. Die nach innen gekehrte Flache der Man- 


Ventral Dorsal 
Abb. 6. Larvale linke Mandibel, dorsal und ventral. 


dibel ist mit scharfen Zahnen versehen, die dem Labrum zugewandte 
Flache ist stark gewélbt und setzt die Rundung der Schadelkapsel zur 
Kopfspitze fort. Die untere Seite, die den ersten und zweiten Maxillen 
anliegt, ist flach. Der vordere Teil der Mandibel bildet einen machtigen 
Zahn, aus dessen unterem Abschnitt ein etwas weniger groBer Zahn 
schwach dorsal gerichtet hervorragt. Dieser vordere Abschnitt der 
Mandibel ist vorziiglich zum BeiBen und Schneiden geeignet, wihrend 
dem basalen Teil kauende Tatigkeit obliegt. Dieser basale Teil besteht 
wiederum aus zwei kleineren, nach innen gerichteten Zihnchen, und 
einer daran anschlieBenden Platte, die an ihrem Rande mit feinen Har- 
chen besetzt ist. Bei der Kontraktion der Retraktionsmuskel werden 
diese Platten der Mandibeln gegeneinander bewegt und dienen so zum 
Zerquetschen aufgenommener Nahrungsstiicke. Sie sind identisch mit 
den von A. D. Ins angefiihrten Prosthecae bei Blatta. 
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Mit der Schidelkapsel sind die Mandibeln durch zwei Gelenke ver- 
bunden. Das ventrale Gelenkstiick der Mandibel stellt einen starken 
Gelenkknopf, den Hypocondylus dar. Der Hypocondylus oder Postartis 
artikuliert mit einem Acetabulum, der Postcoila, gelegen auf der vorde- 
ren ventralen Grenze der Genae. Das dorsale Gelenkstiick der Mandibel 
wird allgemein als Epicondylus bezeichnet; allerdings ist es in diesem 
Fall kein typischer Condylus oder Gelenkknopf, sondern eine Vereinigung 
von einer Gelenkleiste und einem an ihrem einen Ende gelegenen Gelenk- 
zapfen. Diese Gelenkleiste bewegt sich scharnierartig in einer von den 
Antecoxalstiicken gelieferten Mulde, waihrend der Zapfen in eine von 
der Gelenkmulde und deren Fortsetzung gebildete Gelenkgrube hinein- 
greift. Das Gelenkstiick der Antecoxalstiicke wird als Precoila bezeich- 
net. Ander Basis der Mandibel liegt zwischen den Augen und den beiden 
Gelenkstiicken der Schadelkapsel ein kleines Sklerit, die Basimandibula 
oder Trochantin der Mandibel (Abb. 3). Es seien noch erwahnt die 
beiden stark chitinisierten Sehnen, die mit der Mandibel im Zusammen- 
hang stehen. Am hinteren Rande der Dorsalfliche der Mandibel zwi- 
schen Epi- und Hypocondylus inseriert die als Extensor bezeichnete 
Sehne, an die die Extensionsmuskeln ansetzen. Die zweite Sehne, der 
Retraktor, inseriert an dem von den hinteren Randern der Innen- und 
Ventralflaiche gebildeten Winkel der Mandibel oberhalb der Prostheca. 
Sie steht in Verbindung mit dem Retraktionsmuskel der Mandillen. 
Beide Sehnen sind gegabelt. Der Retraktor ist starker ausgebildet 
als der Extensor, eine Tatsache, die sich damit erklart, daB bei der 
Retraktion der Mandibel auf den Retraktor gréBere Krafte einwirken, 
als dies bei der Extension bei dem Extensor der Fall ist. 

Das zweite Kieferpaar, die ersten Maxillen (Abb. 7), befinden sich 
bei der Larve noch auf primitiven Entwicklungszustand. Die bei dem 
fertigen Insekt immer gut zu unterscheidenden typischen Bestandteile 
der ersten Maxille wie: Cardo, Stipes, Palpifer (Palparium oder Maxillifer), 
Palpus maxillaris, sowie die 4uBeren und inneren Lobi der Maxille sind 
bei der Larve zum Teil noch schwach gegeneinander differenziert. 

Das Basalstiick der Maxille stellt eine Kombination von Stipes und 
Cardo dar, da es zugleich die Artikulation der Maxille mit dem Cranium 
und das Stammglied derselben bildet. Im allgemeinen liegen Cardo und 
Stipes in derselben Richtung wie die von ihnen getragenen apikalen 
Anhange. Bei der Larve von Panorpa aber verliuft das Basalstiick von 
seinem Angelpunkt etwa in einem Winkel von 45° zur Hauptachse des 
K6rpers und der Maxillaranhinge, mit der es sonst parallel lauft. Der 
Artikulationspunkt der Maxille liegt in dem von Postcoila und Hypo- 
condylus einerseits und dem ventralen Vorderrande des Craniums anderer- 
seits gebildeten Winkel.. An dem vorderen Ende des Basalstiickes setzen 
nach vorn gerichtet die Maxillaranhinge an, nach hinten und ins Innere 
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des Kopfes gerichtet befindet sich je ein Fortsatz, an welchem die die 
Maxille bewegende Muskulatur inseriert. Basalstiick und Cranium sind 
durch eine Gelenkhaut verbunden. Als Anhinge des Basalstiickes 
legen auf der Innenseite zwei Lobi. Der Lobus internus ist gleichbedeu- 
tend mit der Bezeichnung Lacinia, der Lobus externus mit Galea. Als 
auBerer Anhang fungiert der Palpus maxillaris. Galea und Lacinia 
sitzen dem Basalglied direkt auf. Beide Anhange sind miteinander fast 
ganz verwachsen, nur eine deutliche Einkerbung auf der von beiden 
gebildeten Innenfliche der Maxille deutet auf das Bestehen dieses 
Elements aus zwei Skleriten hin. Wa&ahrend die Galea nur an ihrem 
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Abb. 7. 1. u.2. Maxillen der Larve. (Die pigmentierten Bestandteile sind punktiert.) 


apikalen Ende membranés ist und im tibrigen eine chitinése pigmentierte 
Cuticula aufweist, ist die Lacinia pigmentfrei und membrandés. Beide 
Lobi sind auf der Dorsalseite 4uBerst stark behaart und mit Sinnesborsten, 
-zapfchen und -gruben besetzt. Die Behaarung steht im Zusammenhang 
mit der Funktion der Maxillen, die von den Mandibeln gelésten Nah- 
rungspartikel in die Mundéffnung zu beférdern. Neben den Lobi ent- 
springt auf der AuBenseite des Basalstiickes der Palpifer, auf dem der 
Palpus maxillaris basiert. Die AuBenflache des Palpifers ist stark 
chitinisiert und tragt Sinnesborsten. Der Palpus besteht aus drei 
Gliedern, die nach der Spitze zu schmaler werden. Das mittlere Glied 
trigt an seinem apikalen Ende Sinnesborsten, das Endglied zahlreiche 
Sinneszipfchen. Allen drei Gliedern sind Sinneshaare eigentiimlich. 
Z.wischen den beiden ersten Maxillen liegen die zweiten Maxillen, das 
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Labium oder Unterlippe (Abb. 7). Das Labium ist auBerordentlich 
primitiv gebaut und besteht aus einem Paar von drei heteronomen 
Gliedern. An der Stelle, wo die Labialfalten zusammenwachsen, liegt 
die Ausmiindung der Speicheldriise, welche bei der Praparation des 
Labiums meist mit zum Vorschein kommt und infolge ihrer tracheen- 
ahnlichen, durch Spiralleisten gestiitzten Oberflache sehr auffallend ist. 
Das apikale Glied der Labial-Palpi iibertrifft die beiden unteren an GréBe 
und ist ebenso wie das Endglied. mit Sinneszipfchen und Sinnesgruben 
versehen. Auf der Dorsalseite tragen die Labial-Palpi starke Behaarung. 
Mit den Basalgliedern der 
ersten Maxillen und der 
Gula sind sie hautig ver- 
Jif EphSp  bunden. 

In Verlangerung des 
Darmtraktus und _ speziell 
des Pharynx liegen zwei 
------:sHphSp Organe in der Mundhohle 
as der Larve, der Epi- und der 


AEC eee ph Hypopharynx (Abb. 8). 
: In der Hautfalte, die 
die Mundhohle dorsal aus- 


Abb. 8. Pharynx der Larve mit Anhangsorganen. (Der Epy- kleidet und mit dem La- 


pharynx ist in der Zeichnung aus seiner natiirlichen Lage « * 
verschoben nach oben geklappt und um 90° gedreht. — brum zum Teil verwachst, 


Ferner ist das Labrum mit seinen Anhaingen unter dem fjndet man 4uBerstschwach 

Epypharynx punktiert angedeutet.) atisgebil dete Chitinplat tour 
Es sind dies die epipharyngealen Sklerite, die erst eine Sonderbezeich- 
nung dieses Teils der dorsalen Mundbekleidung rechtfertigen. Der 
Epipharynx ist stark mit akzessorischen Borsten besetzt, die sich von 
den Sinnesborsten durch das Fehlen des fiir die Sinnesborsten typischen 
Basalringes unterscheiden. Sie bekleiden in dichter Anordnung die 
Ventralflache des Epipharynx. Dadurch, daB® sie alle nach innen ge- 
richtet sind und dem Epipharynx dicht anliegen, wirken sie wie Wider- 
haken, welche die von den MundgliedmaBen in die Mundhéhle befér- 
derten Nahrungspartikel nur in Richtung des Darmkanals von vorn 
nach hinten wandern lassen, dagegen ein Zuriickgleiten in umgekehrter 
Richtung verhindern. Es kommt dieser Beborstung im Gegensatz zu den 
innervierten Sinnesborsten nur mechanische Funktion zu. Von den Epi- 
pharyngeal-Spangen, die den Epipharynx unterstiitzen, wurde schon 
im Zusammenhang mit dem Labrum gesprochen. 

Der Hypopharynx ist der frei in die Mundhdhle hineinragende 
Fortsatz des Pharynx. Dort, wo sich der Pharynx in Epi- und Hypo- 
pharynx teilt, sitzen an der dorsalen Pharyngealwand zwei Spangen an, 
die senkrecht nach unten gehen und durch eine wagerechte, zu den beiden 
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anderen senkrecht stehende Spange verbunden sind (Abb. 8). Dieses 
Spangensystem verhindert ein Zusammenfallen der auSerst diinnhiu- 
tigen Wande des Pharynx und seiner Anhange. Auf der genannten 
Verbindungsspange basiert der Hypopharynx. Seiner zungenférmigen 
Gestalt verdankt der Hypopharynx die vielfach gefiihrte Bezeichnung 
Lingua. Ebenso wie der ganze Pharyngealkanal ist auch der Hypo- 
pharynx auferst diinnhiiutig. An seinem Vorderrande tragt er zahlreiche 
akzessorische Borsten. 

Die endoskelettalen Bildungen, die ebenso wie das bisher behandelte 
Exoskelett zur Festigung des Insektenkopfes beitragen, fassen wir unter 
dem Sammelbegriff Tentorium zusammen (Abb. 1, 2 und 9). Das Ten- 
torium besteht aus zwei Paaren von Einstiilpungen, einem dorsalen und 
einem ventralen Armpaar, das aufeinander zuwachst und den Haupt- 
teil oder ,,Body“ des Tentoriums bildet. Die Invaginationsstellen des 
dorsalen Armpaares liegen in den von den Frontal- und Antecoxal- 
Nahten gebildeten Winkeln gegeniiber den Precoilae auf der Dorsal- 
seite des Kopfes. Die dorsalen Arme sind also Hinstiilpungen des Mandi- 
bular-Segments. Sie nehmen von den schon genannten Frontal-Gruben 
ihren Ausgang. Die dorsalen Arme 
erstrecken sich von den Frontal- 
Gruben schrag nach unten durch 
das Cranium und nehmen Richtung 
auf die Gular-Gruben, von denen die 
ventralen Arme des Tentoriums, die 
Einstiilpungen des Maxillar-Seg- 
ments, ihren Ausgang nehmen. Die 
Gular-Gruben liegen unmittelbar ne- 
ben dem vorderen Rande des Occi- 
pital-Foramens. Die ventralen Arme 
des Tentoriums sind zum Vergleich 
zu den dorsalen recht kurz und ver- 
wachsen bald hinter den Ausgangs- 400.9, Zarate Tenoam, MI gaom nal 
stellen mit letzteren zu den Body, nen Oberfiiche des Craniums. (Die pigmen- 
Beiner breiten, schwach chitinisierten tierten Teile des Tentoriums punktiert.) 
und pigmentlosen Platte nahe der Gular-Region. Ventral vom Body 
treten das Nervensystem und der Speicheldriisenkanal, dorsal davon 
der Darmkanal in die Schidelkapsel ein. Bei den verschiedenen Hau- 
tungsvorgingen der Larve zerreift das Body, und die dadurch an einem 
Ende freigewordenen Arme des Tentoriums kénnen sodann — ahnlich 
wie die Tracheen aus dem neuen Integument — aus dem Kopf des 
schliipfenden Tieres herausgezogen werden. AuBer diesen beiden Arm- 
paaren ist noch eine endoskelettale Bildung vorhanden. Und zwar er- 
streckt sich dieser Teil des Tentoriums von den Frontal-Gruben bis zum 


44 P. Steiner: 


inneren Rand der Antennen-Basis. Héchstwahrscheinlich ist dieser 
Teil des Tentoriums identisch mit dem von Oranes und Yvassa be- 
schriebenen Supratentorium der Orthopteren. Doch verlaiuft nach An- 
gabe dieser Forscher das Supratentorium von dem inneren Teil der 
Lateralgrenze einer Antennaria zum Body des Tentoriums; oder es er- 
streckt sich wie in einem anderen von ihnen angefiihrten Fall bei Auf- 
lésung des Body von den oben erst genannten Punkten zu dem noch 
spater zu behandelnden Pretentorium. Die von OTaNES und Yuassa 
angegebene Variationsméglichkeit der Insertionsstellen des Supra- 
tentoriums am dorsalen Arm ware also dahin zu erganzen, da die 
Insertion sich bis zu den Frontal-Gruben — wie bei Panorpa — ver- 
schieben kann. Dadurch wird das Supratentorium der dorsalen Cranial- 
wand direkt angelagert. 


B. Das Kopfskelett der Puppe. 

Der Kopf der Puppe bildet naturgema8 den Ubergang zwischen dem 
der Larve und der Imago. Von beiden unterscheidet sich der Puppen- 
kopf allgemein durch seine fast ginzliche Pigmentlosigkeit. Das dunkle 
Pigment in der Ocular-Region ist nicht als Bildung der Puppe, sondern 
der in der Entwicklung befindlichen Imago zu betrachten. 

Die Lange des Puppenkopfes (Abb. 10, 11 und 12) tibertrifft die des 
Larvenkopfes um etwa 1/;, die gréBte Breite ist bei beiden ungefahr 
dieselbe. Allgemein genommen steht der Puppenkopf beziiglich seines 
Exoskeletts der Imago naher als der Larve; so hat z. B. das Cranium 
mit den Antennen, den Ocellen und der Ocular-Region, von einigen . 
Feinheiten abgesehen, seine Metamorphose beinahe abgeschlossen, 
wahrend die Mundwerkzeuge, die den larvalen noch recht nahe stehen, 
noch weitgehende Umgestaltung erfahren miissen, um sich zu den hoch- 
spezialisierten Mundwerkzeugen der Imago herauszubilden. 

Als Orientierungspunkt fiir den Ausgang der Untersuchungen am 
Puppenkopf mége wieder die Epicranial-Naht dienen. Infolge der all- 
gemeinen Pigmentlosigkeit des Puppenkopfes ist diese Naht nicht so 
deutlich wahrnehmbar wie bei der Larve. Am besten erkennt man sie 
an gefarbten Skelettpriiparaten. Die Coronal-Naht verlauft wieder 
dorsal vom Occipital-Foramen tiber das Cranium bis zum Median-Ocel- 
lus, vor dem sie sich gabelt. Die lateralwarts gerichteten Gabelarme, 
die den Frontal-Naihten entsprechen, sind sehr kurz im Vergleich zu 
denen der Larve. Sie begrenzen die Frons caudalwarts. Der von der 
Frons getragene Median-Ocellus liegt direkt zwischen ihnen. Wahrend 
die Frontal-Naihte bei der Larve sich bis zu den Frontal-Gruben er- 
strecken, erreichen sie letztere bei der Puppe bei weitem nicht. Sie sind 
in Rickbildung begriffen. 


Das Labrum hat etwa halbkreisférmige Gestalt angenommen; sein 
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vorderer Rand ist zipfelférmig eingeschnitten. Aus der Verschiebung der 
Borsten BI, die auf dem Wulst stehen, der hinter den beiden Zipteln nahe 
dem Vorderrande des Labrums gelegen ist, ersieht man, da$ das Labrum 
sich derart vergr6Bert hat, da die zwischen den Borsten B I, die bei der 
Larve auf der Grenze zwischen Labrum und Epipharynx liegen, und der 
Ansatzstelle des Epipharynx gelegene Partie zu den zipfelférmigen Enden 
ausgewachsen ist. Durch die Auflésung der Clypeo-Labral-Naht-ist ein 
Ubergang von Labrum und Clypeus ohne jegliche Grenznaht bedingt. 


Abb. 10. Puppenkopf dorsal. 


_ Nur der Unterschied, daB bei der Puppe das Labrum vollig pigmentlos 
ist, der Clypeus aber einen Anflug von Pigmentierung aufweist, laBt eine 
ziemlich genaue Grenze zwischen den beiden Skleriten erkennen. 
Durch die einheitliche, wenn auch sehr schwache Pigmentierung des 
Clypeus kommt die fiir die Larve typische Zweiteiligkeit in einem pig- 
mentlosen Anteclypeus und einem stark pigmentierten Postclypeus in 
Fortfall. Die GréBenunterschiede zwischen dem larvalen und pupalen 
Clypeus sind sehr stark. Der Clypeus der Puppe ist mehr denn doppelt 
so lang wie der der Larve. In der Breite sind sie sich ungefahr gleich- 
geblieben. Durch die Auflésung der Frontal-Nahte, die bei der Larve 
die Antecoxalstiicke vom Clypeus trennen, verschmelzen letztere mit 
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dem Clypeus. Gleichzeitig erscheinen auch die von den Antecoxal- 
stiicken gebildeten Precoilae als ein Produkt des Clypeus. — Das Ver- 
schwinden der Antecoxalstiicke ist ein typisches Beispiel dafiir, daB mit 
der Héherentwicklung eines Insekts sehr oft ein Fortfall primitiver Ele- 
mente, wie in diesem Fall der Antecoxalstiicke, verbunden ist. — Die 
Precoilae liegen bei der Puppe in je einem Einschnitt auf der vorderen 
Halfte des Clypeus. Durch diese Einschnitte wird der Clypeus in einen 
vorderen und einen hinteren Teil zerlegt. Welche Wachstumsvorgange 
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Abb. 11. Puppenkopf ventral. 


auf dem Clypeus vor sich gegangen sind, ist aus der Lage der Precoilae 
und der auf dem vorderen Abschnitt des Clypeus gelegenen Borsten 
B II zu ersehen. Der hintere schildférmige Teil des Clypeus entspricht 
ungefaéhr den hinteren 2/; des Postclypeus der Larve; das vordere 
Drittel des Postclypeus sowie der Anteclypeus der Larve liegen bei der 
Puppe vor den Precoilae, wie aus der Stellung der Borstengruppe B IT 
hervorgeht. Ein Vergleich der Lageverhaltnisse des Clypeus bei der 
Larve und Puppe fiihrt zu dem Ergebnis, daB der Anteclypeus und das 
daran anschlieBende Drittel des Postclypeus sich nicht an dem all- 
gemeinen Wachstum des Clypeus beteiligt haben, und daB die Ver- 
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groBerung des Clypeus nur der Streckung der hinteren 2/,; des Post- 
clypeus zuzuschreiben sind. 

Lateral legen sich an den Clypeus die ebenfalls stark nach vorn 
gewachsenen Genae an. Dort wo Clypeus und Genae aneinanderstoBen, 
kommt es zur Neubildung der Clypeo-Genal-Nahte. Durch die Wachs- 
tumsvorgange der Genae wird der bei der Larve zum groften Teil frei 
aus dem tibrigen Cranium hervorragende Clypeus zu einem festen Teil 
des Puppencraniums. 

Zum Verstaindnis der weiteren Wachstumsverschiebungen der hin- 
teren Teile des Puppenkopfes ist es notwendig, erst die Veranderungen, 


denen die Genae unterliegen, zu erkennen. — Auf der Dorsalseite des 
Larvenauges auBerhalb des Ocular-Wulstes steht die Borste Bo. Bei 
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Abb. 12. Puppenkopf lateral. 


der Puppe liegt diese Borste unterhalb des Fazettenaugenbezirks und 
ist etwas lateral verschoben. Ferner liegen auf der ventralen Seite des 
Larvenkopfes auf dem Augenwulst die Borsten B, und B, nahe dem 
Vorderrande des Larvenauges. Bei der Puppe liegen diese Borsten auf 
der vorderen Halfte des ventralen Randes der Ocular-Region. Wie ist 
_ diese Verschiebung der Borsten zu erkliren? Ein Vergleich des Systems 
von Sinnesborsten von Larve und Puppe gestattet folgende Schliisse: 
Derjenige Hypodermalbezirk, der urspriinglich unter dem Larvenauge 
gelegen ist, hat sich nach dem Hinterende des Puppenkopfes verlagert. 
Von dieser Verlagerung sind auch die Borsten B, und B, betroffen. Um 
die durch diese Verschiebung entstandenen Liicken auszufiillen, muBte 
der dorsal von dem Larvenauge gelegenen Teil der Genae stark lateral 
auswachsen. Da8 ein solches Wachstum der Genae auch wirklich ein- 
getreten ist, bestatigt die Tatsache, daB die von der Verschiebung der 
unter dem Larvenauge gelegenen Hypodermis nicht mehr betroffene 
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Borste B, nach der Verschiebung unterhalb des Fazettenauges gelegen 
ist und von der Dorsalseite auf die Latero-Ventralseite des Kopfes ge- 
wandert ist. Mithin ist der Cuticularbezirk, der die Linsen der Larven- 
augen bildete, auch zur Bildung der Cornea der Fazettenaugen heran- 
gezogen worden. Das Nachhintenschieben der Hypodermis des Ocular- 
bezirks wird weiter dadurch bewiesen, daB die auf den dorsalen Aus- 
laufern der Genal-Nahte befindlichen Borsten BV und die auf dem 
ventralen Ausliufer derselben Naht inserierenden Borsten B, stark 
gegen das Occiput verschoben wurden. Die medianen Teile der hinteren 
Kopfhalfte werden dagegen von den durch diese Verschiebung des Ocu- 
larbezirks bedingten Verinderungen nicht betroffen; das erhellt aus der 
Tatsache, daB B VI und B VIII ungefahr in der larvalen Anordnung 
auch bei der Puppe anzutreffen sind, wihrend die urspriinglich unter- 
halb von B VI und B VII gelegenen Borsten B V nach der Verschiebung 
auf einer Héhe zwischen B VI und B VIII liegen. Eine direkte Bestati- 
gung dieser Schliisse kann allerdings nur an Hand eines umfangreichen 
Materials von Schnittserien verschiedenster Ubergangsstadien gewonnen 
werden. 

Nach diesen Ausfiihrungen kénnen wir uns dem Studium der weiteren 
Sklerite des. Puppenkopfes wieder zuwenden. Die Frons der Puppe 
unterscheidet sich von der der Larve wesentlich dadurch, daf sie Tragerin 
von Sinnesorganen, wie Antennen und Median-Ocellus geworden ist. 
Sie setzt sich zusammen aus vier Bezirken. Auf den beiden Lateral- 
feldern stehen die Antennen. Das dem Vertex anliegende Feld tragt den 
Median-Ocellus, wahrend das zum Clypeus gelegene der Sinnesorgane 
entbehrt und nur die beiden Borsten B III tragt. An dem Aufbau der 
Ocellen wie auch der Fazettenaugen beteiligt sich die Epidermis des 
Puppenkopfes nicht. Der Linge nach hat sich die Frons nicht sehr ver- 
andert. Ihre Breite allerdings ist erheblich gréBer geworden durch die 
Kinwanderung der Antennen, die urspriinglich auf den Genae lagen, 
in den Frontalbezirk. Diese Verschiebung der Antennen aus der pri- 
maren Lage ist eine auch bei anderen Insektenformen sehr oft anzu- 
treffende Erscheinung. Bei dieser Verschiebung wandern die Antennen 
meist von den Frontal-Gruben langs der Frontal-Nahte in den Frontal- 
bezirk hinein. 

Als Vertex haben wir bei der Larve das zwischen dem Gabelpunkt 
der Kpicranial-Naht und den Borsten B VI und B VII gelegene Kopf- 
gebiet bezeichnet. Durch die oben besprochenen Wachstumsvorgiinge 
ist dieses Gebiet auf einen schmalen Streifen reduziert, fiir welchen die 
Bezeichnung Vertex nicht mehr angebracht ist. Da die Occipital-Nahte 
sich verkiirzt haben, wird ein Teil des Occiputs zum Vertex. Aus diesem 
Grunde miissen wir den Begriff Vertex erweitern und ihn auch auf 
den neu hinzugekommenen Teil ausdehnen. Als vordere Grenze des 
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Vertex gelten die zwischen dem Median-Ocellus und den Lateral-Ocellen 
verlaufenden Reste der Frontal-Nahte. Den lateralen Saum des Vertex 
bildet zum Teil der Rand der Ocular-Region bis zur Borste B VI, und 
von da geht die laterale Grenze weiter zum Auslaufer der Occipital-Naht 
in Hohe der Borsten B VIII. Die Verbindungslinie der dorsalen Enden 
der Occipital-Nahte bildet die hintere Grenze des Vertex. Die beiden 
hinter dem Median-Ocellus gelegenen Lateral-Ocellen gehéren dem 
Vertex an. Durch die VergréBerung des Vertex auf Kosten des Occiputs 
sind die bei der Larve die vordere Grenze des Occiputs bildenden Borsten 
B VII ins Innere des Vertex verlagert worden. 

Uber die Veriinderungen der Genae war schon die Rede. Die unter 
dem Puppenintegument sich entwickelnden Fazettenaugen der Imago 
werden von Genae mit einer vollig pigmentlosen Chitinhaut tiberdeckt, 
durch die der Imago schon vor dem Schliipfen Lichtreize vermittelt 
werden. Ventral gehen die Genae in die Gula iiber. Die bei der Larve 
deutlich ausgepragte Gular-Naht geht bei der Puppe verloren. (Wieder- 
um Verschwinden eines primiren Charakteristikums.) Allerdings ist die 
Puppen-Gula nicht ganz identisch mit der der Larve; denn die hintere 
Halfte der Gula der Larve — etwa der Teil hinter den Borsten B; — 
ist fiir die Neubildung des unteren Teils des Occipital-Foramens, durch 
welche das Nervensystem in das Cranium eintritt, verwandt worden. 
Der vordere Teil aber hat sich zusammen mit dem Clypeus und den 
Genae stark gestreckt. Auf das Wachstum dieser drei Teile ist die 
GréBenzunahme des Puppenkopfes fast allein zuriickzufiihren. Die auf 
spateren Puppenstadien sichtbaren Faltungen und Wiilste der Gula 
werden hervorgerufen durch die unter der Gula liegenden Neubildungen 
der Basalteile des Labiums und der Maxillen der Imago. Die bei der 
Larve vorhandenen Gular-Gruben fehlen. Eine Erklarung hierfiir sei 
gegeben bei der Untersuchung des Tentoriums. 

Die Antennen der Puppe haben mit denen der Larve fast nichts mehr 
gemein. Die langen vielgliedrigen und fadenférmigen Antennen der 
Puppe bilden einen scharfen Gegensatz zu den kurzen, dreigliedrigen 
und keulenférmigen larvalen Antennen. Ein weiterer Unterschied ergibt 
sich aus der verschiedenartigen Stellung beider Antennentypen. Von 
der urspriinglichen Stellung der larvalen Antennen auf den Genae ist die 
pupale Antenne auf den Frontalbezirk geriickt. Dieser Ubergang ist 
derart erfolgt, daB der hypodermale Teil der larvalen Antennenbasis 
sich von dem epidermalen Teil losléste und nach Verschwinden der 
Frontal-Nahte in die Frontalregion einwanderte. Dieser basale Teil 
bleibt trotz der Verschiebung in steter Verbindung mit der Larven- 
antenne, da von ihm aus fortlaufend neue Antennenglieder gebildet 
werden, deren vorderstes in die larvale Antenne miindet und deren 


Innervation besorgt. Hierdurch wird es erméglicht, daf die Larve 
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wahrend der Zeit, in der sie sich zur Puppe umwandelt, die Sinnesfunk- 
tion der Antenne beibehilt. Da die vollentwickelte Puppenantenne mit 
ihren etwa 35 Gliedern gut die Linge des halben Puppenkorpers er- 
reicht, so kann die noch vom Larvenintegument bedeckte Antenne der 
Puppe natiirlich nicht geradlinig von ihrer Basis bis zur Spitze der 
Larvenantenne verlaufen, sondern sie gelangt erst hierhin, nachdem sie 
vor dem Fazettenauge einen ventral gerichteten Bogen gemacht hat, 
dann am Augenrand causal verlauft, an dessen Mitte wieder dorsal auf- 
steigt und von der dorsalen Seite geradlinig auf die Larvenantenne zu- 
strebt (Abb. 13). Durch den Druck des Larvenschadels wird die pupale 
Antenne derart in das Fazetten- 
auge gepreBt, dab bei jungen Pup- 
pen eine tiefe Furche auf dem 
Fazettenaugenbezirk zurtickbleibt. 
Bei alteren Puppenstadien ver- 
schwindet diese Furche wieder, so 
daB die Ocular-Region wieder kon- 
vexe Formen annimmt. 

Gehen wir tiber zur Untersu- 
chung der Mundwerkzeuge (Ab- 
bild. 11 und 12). Die Mundwerk- 
zeuge der Puppe unterscheiden 
sich wesentlich von denen der 
Larve dadurch, daB die Maxillen 
und das Labium sich vergréern, 
wahrend die Mandibeln reduziert 


Abb. 13. Kopf einer Larve, deren rechtes Kopf- 


integument kurz vor der Verpuppung entfernt 
ist, um die Lage der pupalen Antenne, den gefal- 
teten Clypeus und die Genae zu demonstrieren. 
(Linke larvale Hilfte punktiert. Falten des 
Clypeus und der Genae durch Strichelung wie- 


werden. Diese Umbildung erklart 
sich daraus, daB die Mundwerk- 
zeuge der Puppe den Ubergang zu 
denen der Imago bilden, die sich 


dergegeben.) 
stark von denen der Larve unter- 


scheiden. Bei letzterer sind die Mundgliedmaf8en eingestellt auf eine 
intestinale Verdauung, die eingeleitet wird durch die mechanische Zer- 
kleinerung der Nahrung mit Hilfe der kraftigen Mandibeln. Bei der 
extraintestinalen Verdauung der Imago kommt den kleinen und zier- 
lichen Mandibeln nur noch die Funktion zu, die Nahrungspartikeln zu 
lockern und dem zersetzenden Speicheldriisensekret besser zugiinglich 
zu machen. Der geléste Nahrungsbrei wird dann von den Maxillen und 
dem Labium zusammengebiirstet und in die Mundhéhle beférdert. — 
Die tiefgreifende Umgestaltung der Mundgliedmafen ist nur dadurch 
moglich, daf auf dem Puppenstadium eine Nahrungsaufnahme vollends 
unterbleibt. 

Die Mandibeln (Abb. 14) &hneln noch stark denen der Larve. Auch 
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verlieren sie nicht wie die tibrigen Mundgliedmafen ihre Chitinisierung, 
die zwar schwacher als bei der Larve, aber im Verhaltnis zu dem tbrigen 
pigmentfreien Puppenintegument noch sehr auffallend ist. Ein Uhber- 
gang zu den Mandibeln der Imago zeigt sich in ihrer schon deutlichen 
Abflachung, sowie in dem Verlust der hinteren Zahne und der Prostheca. 
Dieser Verlust erklart sich damit, daB die Mandibeln die Funktion, die 
Verdauung auf mechanischem Wege einzuleiten, zum groBen Teil ein- 
biiBen. Die Artikulation sowie die Ausbildung der Mandibular-Sehnen 
ist dieselbe wie bei der Larve. Es fehlen auch die Basimandibulae, die 
als Charakteristika des Larvenstadiums typisch sind. 

Infolge der Tendenz der ersten Maxillen, sich einander zu nahern, ist 
das Labium, das urspriinglich mit den Maxillen in einer Ebene liegt, 
aus dieser Ebene verdrangt worden und 
liegt ventral von den Maxillen. Die bei 
der Larve nebeneinanderliegenden Or- 
gane kommen damit iibereinander zu 
liegen. Erst nach dieser Verschiebung 
ist morphologisch eine Unterscheidung 
zwischen Ober- und Unterkiefer be- 
rechtigt. 

Die Maxillen stellen stark fleischige, 
membranése und pigmentlose Gebilde 
dar. Das Grundglied der larvalen Maxil- 
len ist ginzlich zuriickgebildet. Die an 
der hautigen Gula direkt inserierenden 
Maxillen bestehen nur aus den am 
Grunde miteinander verwachsenen La- 
cinia, Galea und Palpifer, der den Pal- 
pus maxillaris tragt. Lacinia und Galea Abb. 14, Linke pupale Mandibel 

‘, : von der Ventralseite. 

sind bei der Puppe deutlich geschieden, 

wahrend diese Trennung bei der Larve nur eben angedeutet ist. Der auf 
dem Palpifer basierende Palpus maxillaris hat seine Gliederzahl auf fiinf 
undeutlich segmentierte heteronome Glieder vermehrt. Das letzte Glied 
' trigt an seiner Spitze einige Sinnesstiftchen. Sinnesborsten fehlen. 
Das Labium ist ebenso wie die Maxillen stark in die Lange gewachsen 
und ebenfalls wie diese von einer membranésen pigmentfreien Chitin- 
decke iiberzogen. Die Labial-Palpi sind zu hornahlichen Fortsatzen 
umgebildet und tragen wie die Maxillar-Palpi Sinnesstiftchen. Die beiden 
Palpigers sind zu einem einheitlichen Basalstiick geworden; nur an der 
Ansatzflache der beiden Palpi sind sie durch einen kleinen Einschnitt 
getrennt, der darauf hindeutet, daB der Palpiger ein Verschmelzungs- 
produkt paariger Anlagen ist. Der Palpiger inseriert an der Gularhaut. 

Der Epipharynx wie auch der Hypopharynx sind bei der Puppe 
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abnlich wie bei der Larve gebaut, und entsprechend allen in der Meta- 
morphose befindlichen Teilen auBerst feinhautig und nicht pigmentiert. 
Die bei der Larve auf dem Epipharynx stehenden Borsten sind ver- 
schwunden. Dadurch wird der Epipha- 
rynx glattwandig und unterscheidet sich 
nicht mehr von der iibrigen die Mund- 
hohle auskleidenden Haut. 

Der Hypopharynx hat folgende An- 
derung erfahren. Bekanntlich war bei 
der Larve der Hypopharynx an einem 
| |-formigen Spangensystem befestigt. 
Diese Befestigung modifiziert sich der- 
Abb. 15. Ventrale Ansicht des vorderen art, daB die wagerechte Spange sich von 
Teiles des Puppenkopfes und der Basal- qen beiden lotrechten ablést und bei- 
spange des Hypopharynx. (Nach Entfer- “ . . 
nung der Gularregion und der Mundwerk- derseits an der Innenseite des Craniums 
zeus’ FL ectaiee e e ventral von den Postcoilae, aber dorsal 

der Gularhaut inseriert und sich zu 

einem im Vergleich zu den feinen Spangen der Larve machtigen Balken 
umbildet, auf dem der Hypopharynx basiert (Abb. 15). Die beiden 
iibrigen Spangen legen sich mit den oberen Enden zusammen und dienen 
OccFo als Stiitze der Pharyngealwand. 

i Wie manche Teile des Exo- 
skeletts, so hat auch das Endo- 
skelett griindliche Anderungen 
erfahren. Bei der Larve waren 
die beiden dorsalen und ven- 
tralen Arme zusammen mit dem 
Body die Hauptbestandteile des 
7 F Cpter Tentoriums. Sehen wir zu, was 
von diesen Teilen bei der Puppe 
noch erhalten ist und welche 

--==---Prten Bildungen neu _ hinzugetreten 
‘ sind. — Verfolgt man die dor- 
salen Arme des Tentoriums von _ 
: den Frontal-Gruben kopfein- 
Fri e---~ Sy! warts, so sieht man, daB sie 


FrG@ 2 
Abb.16. Pupales Tentorium. Punktiert wiedergegeben auf der Grenze zwischen dem _ 


Das Corpotentorium liegt in det Zeichensvene bes Vorderen und hinteren Ab- 
Pretentorium mit dem zwischen den Frontalgruben schnitt des Occipital-Foramens 

gelegenen Frontalbezirk ragt schriig nach oben. inserieren (Abb. 16). Die In- 
sertionsstellen sind die friiheren Gular-Gruben, die verwachsen und 
auBerlich nicht mehr sichtbar sind. Von den ventralen, schon bei der 


Larve recht minimalen Tentorialarmen ist nichts mehr als die Stelle der 
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friiheren Invagination erhalten geblieben, und auf diesen Rudimenten 
basieren die dorsalen Arme, die nunmehr von Dorsalseite zur Ventral- 
seite des Kopfes reichen. Sie werden in ihrer neuen Ausbildung bei der 
Puppe als Pretentorium bezeichnet. Beim Schliipfen der Imago wird 
das Pretentorium durch die Frontal-Gruben aus dem neu angelegten 
Endoskelett entfernt. AuBer den ventralen Armen ist das Body in Verlust 
geraten. Schon bei den Hautungsvorgingen der Larve wurde dieser 
Teil des Tentoriums jedesmal zerstért, aber durch Verwachsen der beiden 
Armpaare stets wieder neu aufgebaut. Nach dem Schliipfen der Puppe 
aber unterbleibt die Bildung des Body, da ja auch die ventralen Arme 
rudimentiar geworden sind. Diesen Verlust eines Tentorial-Bestand- 
teiles ersetzt aber der Neuerwerb des sogenannten Corpotentoriums. Das 
Corpotentorium entsteht dadurch, da die Hypodermis an der Stelle der 
am vorderen Occipital-Foramen der Larve gelegenen Gular-Gruben 
Fortsatze in das Occipital-Foramen schicken, die sich trennend zwischen 
Darmkanal und Nervensystem schieben. Die fiir den Durchtritt des 
Nervensystems notwendige Offnung auf der Ventralseite des Puppen- 
kopfes wird auf Kosten der Gular-Region gewonnen. Die beiden Seiten- 
arme verwachsen alsdann zu dem Corpotentorium, welches das Hinter- 
hauptsloch in zwei Teile zerlegt, wovon der untere kleinere dem Nerven- 
system, der obere gréBere dem Darmkanal als Eintritts6ffnung in die 
Schadelkapsel dient. Das Supratentorium der Larve ist vollkommen 
reduziert. 
C. Das Kopfskelett der Imago. 

Wenngleich sich der imaginale Kopf durch seine auBerordentlich 
gestreckte Gestalt auch wesentlich unterscheidet von dem kurzen und 
gedrungenen Kopf der Larve und der Puppe, so sind die Veranderungen, 
die in der Metamorphose von der Puppe zur Imago vor sich gehen, doch 
nicht so stark, als es nach den Unterschieden der GroBenverhiltnisse den 
Anschein haben kénnte. — 

Wie schon bei der Untersuchung der Puppe angedeutet, ist die Ent- 
wicklung der Schadelkapsel im allgemeinen schon auf dem Puppen- 
stadium abgeschlossen. Als Neuanlagen treffen wir bei der Imago die 
-Fazettenaugen und die Ocellen. Weitere Vervollkommnungen treten 
ein in der Ausbildung von Gelenkverbindungen zwischen dem Kopf 
und seinen Anhingen, ferner in dem weiteren Ausbau des Tentoriums 
usw. Der bei der Puppe stark dorsoventral zusammengedriickte Schadel 
dehnt sich wieder aus und nimmt vollere Formen an. Allgemeine Unter- 
schiede zeigen sich in der Pigmentierung und Chitinisierung des Kopfes. 
Die Puppe, durch ihren Kokon geschiitzt vor direkten von auBen her 
auf sie einwirkenden Reizen, kann auf einen Chitinpanzer verzichten; 
die Imago dagegen muB diese Schutzhiille wieder um so starker aus- 
bilden, als sie jeglichen Einfliissen ihrer Umgebung direkt ausgesetzt ist. 
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Das Lingenwachstum des Imagokopfes resultiert lediglich aus einer 
auBerordentlich starken Streckung des Clypeus und der ihm anliegenden 
Genae, sowie aus der Umgestaltung der Gular-Region, beruhend auf 
Neubildung der maxillaren Grundglieder. Mit der schnabelartigen Ver- 
engung des vorderen Kopfabschnittes ordnen sich die Mundwerkzeuge 
biischelartig am apikalen Ende des Kopfes an. 

Die Chaetotaxis hat sich nach der Metamorphose ebenfalls grund- 
legend umgestaltet. Von den primiren Sinnesborsten, die bei der Larve 
und Puppe in gleicher Weise ausgebildet sind, ist nichts mehr vorhanden. 
Sie sind einer ziemlich gleichartigen Behaarung des Craniums gewichen. 
Dieser Behaarung kommt wohl kaum eine Sinnesfunktion zu, sie ist eher 
eine Schutz- und Schmuckeinrichtung der Imago. Der Grund fiir diese 
Abanderungen mag folgender sein. Die Larve besitzt ziemlich unvoll- 
kommene Sinneswerkzeuge. Die Punktaugen der Larve stehen an Seh- 
vermégen den Fazettenaugen der Imago bei weitem nach. Ebenso ver- 
fiigen die kurzen larvalen Antennen lange nicht iiber einen so groBen 
Aktionsradius wie die der Imago. Sie dienen wahrscheinlich mehr der 
Geruchswahrnehmung als der Tastfunktion, welche die imaginalen An- 
tennen austitben. Es mu8 daher jeder feindliche Reiz auf andere Weise 
méglichst schnell von der Larve aufgenommen werden, damit sie trotz 
ihres geringen Lokomotionsvermégens sich ihm entziehen kann. Diese 
Funktion der Reizaufnahme tibernehmen bei der Larve die auf dem 
ganzen Korper ziemlich gleichmafBig verteilten Sinnesborsten. Letztere 
stellen ein direkten Reizen gut zugaingliches System von niederen Sinnes- 
organen dar. Beider Puppe sind die Sinnesborsten gleich gut entwickelt 
wie bei der Larve. Das ist nicht erstaunlich, da die noch in der Ent- 
wicklung begriffenen héheren Sinnesorgane, wie Fazettenaugen, Ocellen 
und Antennen, noch nicht aktionsfihig, und die direkten Sinnesorgane 
der Larve, die Punktaugen und Antennen, verschwunden sind. So er- 
klart es sich, da auch die Puppe als Ubergangsstadium nicht absolut 
auf die Ausbildung von Reizapparaten verzichten kann. Bei der Imago 
liegen die Verhaltnisse anders. Lichtreize werden von den hochdifferen- 
zierten Fazettenaugen wahrgenommen, die noch in ihrer Funktion von 
den Ocellen unterstiitzt werden. Diese Sinnesapparate in Verbindung 
mit den wohlentwickelten Bewegungsorganen erméglichen es der Imago, 
sich widrigen Reizen schnell zu entziehen. Es kommen noch hinzu die 
Antennen mit ihrer mechanischen Reizfunktion. —Die Ausbildung dieser 
hochentwickelten Sinnesorgane erméglicht es der Imago, auf das System 
der Sinnesborsten der Larve und Puppe zu verzichten. 

Gehen wir tiber zu der eigentlichen Untersuchung des Imagokopfes 
(Abb. 17, 18 und 19). Da das Cranium im wesentlichen mit dem der 
Puppe tibereinstimmt, so kénnen wir uns bei seiner Untersuchung kurz 
fassen und wollen nur auf die neu auftretenden Bildungen naher eingehen. 
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Die Epicranial-Naht ist wie bei der Puppe recht schwach ausgepragt 
und nur in den drei Winkeln, die von der Coronal-Naht und den Frontal- 
Nahten gebildet werden, in welchen die Ocellen liegen, deutlich sichtbar. 
Das Labrum ist eine dreieckige bis herzférmige Platte. Da die Clypeo- 
Labral-Naht verschwunden ist, geht das Labrum direkt in den Clypeus 
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Abb. 17. Imaginaler Kopf von der Dorsalseite. 


iiber. OTANES sieht die beiden Precoilae als Grenzpunkte zwischen 
' Labrum und Clypeus an. Aus den Untersuchungen am larvalen und 
pupalen Kopfskelett war aber zu ersehen, daf auch das vor den Precoilae 
gelegene und die Borsten B II tragende Gebiet zu dem Clypeus gehorte. 
Demnach kénnen auch bei der Imago die Precoilae nicht die vordere 
Grenze des Clypeus bilden, und der vor ihnen gelegene dorsale Teil des 
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Kopfes mu8 zum Teil noch zu dem Clypeus gehéren. Hin Vergleich 
zwischen den vorderen Kopfpartien bei Puppe und Imago ergibt ganz 
einwandfrei, da8 das Labrum nur aus dem dreieckigen Bezirk vor den 
Precoilae besteht, waihrend der daran anschlieBende ebenfalls vor den 
Precoilae liegende rechteckige Teil zum Clypeus gehért. Schon bei der 
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Abb. 18. Imaginaler Kopf von der Ventralseite. 


Puppe war der Clypeus ziemlich vergré8ert worden; bei der Imago geht 
die Streckung so weit, daB der Clypeus die Halfte der ganzen Kopflainge 
ausmacht. Dadurch erhilt der Kopf der Imago seine schnabelartige 
Form. Lateral geht der Clypeus direkt in die Genae iiber unter Auf- 
lésung der bei der Puppe neu ausgebildeten Fronto-Genal-Nahte. Als 
einzige Grenznaht des Clypeus hat sich durch alle drei Entwicklungs- 
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stadien die Fronto-Clypeal-Naht erhalten. — Prapariert man eine 
Imago kurz vor dem Schliipfen aus der Puppenhiille heraus, so sieht man, 
daB der Clypeus der Imago schon in seiner ganzen Lange vorgebildet, 
aber durch zahlreiche Querfalten (etwa 30) so eng zusammengeschoben 
ist, daf er in der Puppenhaut noch Platz findet. Nach dem Schliipfen 
entfaltet sich der zunichst noch weichhautige Clypeus, um dann seine 
definitive Form anzunehmen und zu erharten. Die Streckung des Cly- 
peus verlauft gleichzeitig mit den ihm anliegenden Genae. — In der 
obigen Untersuchung ist vielfach auf die Precoilae hingewiesen worden. 
Es sei bemerkt, dafs die Precoilae der Imago nicht mehr mit denen der 
Puppe und Larve iibereinstimmen. Bei der Larve sind die Precoilae ein 
typisches Acetabulum. Bei der Puppe verloren die Precoilae schon stark 
an Deutlichkeit, bei der Imago sind die Precoilae ganzlich zuriickge- 
Frown Acor MaO —_L4O 
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LP .Gat+Lac Ppg Abb. 19. Imaginaler Kopf von der Lateralseite. 
bildet und durch eine laterale Einbuchtung des Clypeus ersetzt, in 
welcher der zapfenartig verlangerte Epicondylus der Mandibel artikuliert. 

Zu beiden Seiten des Clypeus liegen die Genae und stellen mit ihm 
ein einheitliches Gebilde dar. An ihrem dem Labrum zugekehrten Ende 
laufen die Genae in die Postcoilae aus, welche bei der Imago nicht mehr 
ventral, sondern lateral gleich unterhalb der Precoilae liegen. Die Post- 
coilae haben im Gegensatz zu den Precoilae ihren Charakter als typische 
Acetabula beibehalten, und der Hypocondylus der Mandibel ist beweglich, 
aber zugleich recht fest mit ihnen verbunden. 

Es schiebt sich bei der Imago ventral unterhalb des Occipital-Fora- 
mens zwischen die Genae die neugebildete Gular-Region, welche besteht 
aus den Basalgliedern der Maxillen und des Labiums sowie aus den diese 
Stiicke verbindenden membranésen Hiiuten. Als direkte Verbindung der 
Genae miteinander ist eine schmale Briicke unterhalb des Occipital- 
Foramens geblieben. Diese Briicke, die Genaponta, stellt einen Teil der 
unverandert in den Imagokopf tibergegangenen Gular-Region der Puppe 
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dar. Der iibrige Teil der pupalen Gular-Region gestaltet sich weitgehend 
um, indem er die Cardines und Stipites der Maxillen sowie das an das 
Labium sich anschlieBende Mentum und Submentum und deren Ver- 
bindungshaute bildet. Das homogen zarthaiutige Integument der 
Puppengula differenziert sich also in starr chitinédse Teile und deren 
membranés bewegliche Verbindungshaute. 

Kehren wir zur Untersuchung des Craniums zuriick. Auf dem Fron- 
talbezirk fallen uns die groBen Offnungen auf, durch welche die An- 
tennen mit dem Schiadelinneren in Verbindung treten. Der Scapes der 
Antennen ist an seiner Basis in zwei Spitzen ausgezogen, die auf einer 
zur Liingsachse des Kopfes in einem Winkel von 45° stehenden Linie 
einander gegentiberliegen. Diese Teile des Scapes stehen in Verbindung 
mit zwei Fortsitzen der Chitincuticula des Craniums, die in die Antennen- 
éffnung hineinragen, und eine gelenkige Verbindung mit den Antennen 
darstellen. Sie werden nach OTanss als Antacoilae bezeichnet. Die ven- 
tro-laterale Antacoila ist starker ausgepragt als die dorsale. Im tibrigen 
ist die Antenne durch eine diinne Membran, die Antacoria, mit der Frons 
verbunden. Hinter den Antacoriae liegt der Median-Ocellus. Es sei 
betont, daf& der Median-Ocellus der Frons angehért und nicht, wie 
OTANES behauptet, ein Bestandteil des Vertex ist. Auf dem Vertex 
liegen die Lateral-Ocellen, nicht aber der Median-Ocellus. Die Zugeh6rig- 
keit der Ocellen zu den einzelnen Kopfskleriten geht klar hervor aus 
ihrer Lage zur Epicranial-Naht und deren Fortsatzen. Die Ocellen, 
deren Linsen von der Epidermis gebildet werden. liegen auf konvexen 
Erhéhungen des Craniums und sind so gelagert, daB jeder Ocellus nur 
die Lichtreize aus einer bestimmten Richtung aufnehmen kann. So 
rezipiert der Median-Ocellus nur die den Schidel von vorn und unten 
her treffenden Lichtreize, wihrend die Lateral-Ocellen die seitlich von 
oben her einfallenden Lichtstrahlen aufnehmen. (Die Ausdriicke oben 
und unten beziehen sich auf den in seiner gewdhnlichen Lage lotrecht 
gehaltenen Kopf.) Die Fazettenaugen basieren auf dem Genae; die fa- 
zettierte Cornea wird von der Cuticula geliefert. Jedes Auge ruht auf 
einem ringartigen Skleritt, welches von dem tibrigen Cranium durch eine 
Naht getrennt ist. Auf dieser Naht setzt die Cornea der Fazettenaugen 
an. Das Ocularsklerit ragt also in das Innere dea Auges hinein und ist 
éuBerlich nicht wahrnehmbar. Da das Ocularsklerit stark chitinisiert 
ist, so fallt es vor allem bei mazerierten Skelettpraparaten sehr auf. 
Auf dem dorsalen Rande eines jedens Sklerits liegt ein halbkreisférmiger 
Ausschnitt, dessen morphologische Bedeutung nicht geklart wurde. Das 
Vorhandensein eines deutlichen Ocularsklerits legt es nahe, die Augen 
als Anhinge des Kopfes anzusehen, und ihr Basalteil in den oben er- 
wahnten Skleriten zu suchen. 


Die Antennen der Imago (Abb. 20) zeigen starke Behaarung und sind 
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heteronom vielgliedrig. Die Zahl der Antennenglieder ist rund 35, doch 
treten Schwankungen bis 3+ Glieder auf. Die Anzahl der Glieder ent- 
spricht also der bei der Puppe schon vorgebildeten Zahl. Uber die Arti- 
kulation der Antennen war schon die Rede bei der Untersuchung der 
Frons. In gleicher Weise wie der Scapes mit der Frons artikuliert, sind 
auch Scapes und Pedicellus durch 2 Chitinstiftchen miteinander ver- 
bunden. Alerdings liegt die Drehachse des 
Scapes senkrecht zu der des Pedicellus, wo- 
durch eine kreisférmige Bewegung der Anten- 
nen ermoglicht wird. Diese Kreisbewegung 
wird noch dadurch vervollkommnet, daB die 
einzelnen GeiBelglieder beweglich miteinander 
verbunden sind, und sich nach jeder Richtung 
gegeneinander bis zu einem gewissen Grade nei- 
gen kénnen. 

Hine allgemeine Wiirdigung der imaginalen 
Mundgliedmafen ist schon bei ihrem Vergleich 
mit denen der beiden ersten Entwicklungs- 
stadien im Zusammenhang mit der Unter- 
suchung der pupalen MundgliedmaBen  ge- 
geben. Darum konnen wir uns gleich dem 
speziellen Teile zuwenden. 

Die Mandibeln (Abb. 21) sind abgeflachte 
messerférmige Gebilde, die nur an ihrer Arti- 
kulationsbasis dreieckige Form bewahrt haben. 
An ihrem distalen Ende tragen die Mandibeln 
zwei Zahne, die sich von der Larve iiber die 
Puppe auf die Imago iibertragen haben. Die 
Mandibeln sind im Vergleich zu denen der iC: 
Larve und Puppe recht leicht gebaut, was in 
ursichlichem Zusammenhang steht mit ihrer 
veranderten Funktion, die Nahrungspartikeln : 
zu lockern und dem Verdauungssekret zugaéng- Abb. 20. Imaginale Antenne mit 
licher zu machen. Der Hypocondylus ist wie Aiea 9 ( pea 
bei der Larve und Puppe ein Gelenkknopf; der 
Epycondylus hat seinen Charakter als Gelenkknopf mehr und mehr 
verloren und stellt einen langen Zapfen dar, der beweglich mit der 
, sogenannten Precoila verbunden ist. 

Die Maxillen (Abb. 22). Von der Puppe sind iibernommen worden 
die Anhangsglicder der Maxillen, d. h. der Palpus maxillaris, sowie La- 
cinia und Galea, doch werden die beiden letzten Teile noch erheblich 
umgestaltet. Neugebildet werden Cardo und Stipes. Interessant ist es, 
daB also die definitiven Anhangsglieder der Maxillen morphogenetisch 
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eher entstehen als deren Basalglieder. Wie schon erwihnt, gehen Cardo 
und Stipes aus der Hypodermis der Gular-Region der Puppe hervor. 

Der Cardo ist eine stark chitinisierte dreieckige, etwas gewdlbte 
Platte, die in einer Wélbung der Genaponta artikuliert. (OTANES unter- 
scheidet dabei zwischen Paracoila der Genaponta und Parartis auf 
Seiten der Cardo. Doch scheint es zu weit gegangen, wenn man fiir diese 


Schrag lateral. Abb, 21. Dorsal. Abb. 22. 


Abb. 21. Linke Mandibel der Imago von dorsal und lateral gesehen. — Abb. 22. Rechte Maxille 
der Imago ventral. Punktiert die unter dem Stipes liegende Sehne der Dorsalspangen. 


Art der Artikulation eben dieselben Bezeichnungen, Coila und Artis, 
gebraucht, wie sie auch bei typischen Gelenkverbindungen, z. B. zwischen 
Cranium und Mandibeln angewandt werden. Es ist leicht méglich, daB 
durch solche gleichartigen Bezeichnungen falsche Vorstellungen tiber 
die Art der Artikulation hervorgerufen werden, zumal typische Gelenk- 
verbindungen in diesem Falle nicht vorhanden sind.) 

Die Stipites sind zwei Chitinleisten, die mit einer Reihe von Borsten 
besetzt sind. Ihre Lange ist gleich der des Clypeus. 

Die beiden Anhinge der Stipites, die Lacinia und Galea, haben sich 
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aus den lappenférmigen Gebilden der Puppe zu einem komplizierten 
Spangensystem umgebildet, welches infolge der biischeligen Beborstung 
sehr wohl befihigt ist, die geliste Nahrung in die Mundhdhle zu befér- 
dern. Von der Ventralseite gesehen bilden die Lacinia und Galea als 
U-férmige Chitinplatten die direkte Fortsetzung des Stipes. Blickt man 
dorsal auf die Maxillen, so erkennt man, da diese beiden Platten ver- 
starkt und unterstiitzt werden durch drei diinnere Spangen, die aus ge- 
meinsamen Basalstiick ausgehend, am distalen Ende mit den U-formigen 
Platten verwachsen. Zwei von ihnen ver- 
einigen sich mit der Lacinia, wahrend die 
dritte mit der Galea verwachst. An ihren 
Randern sind die Chitinplatten und -spangen 
dicht mit Borsten besetzt, wodurch die Lobi 
ihr einheitliches, biischeliges Aussehen erhal- 
ten. An dem Basalstiick der dorsalen Span- 
gon inseriert eine chitinisierte Sehne, die mit 
der Maxillar-Muskulatur in Verbindung steht. 
Kontrahieren sich diese Muskeln, so wélben 
sich die U-férmigen Chitinplatten loffelférmig, 
wodurch den Maxillen die Nahrungsbeférde- 
rung wesentlich erleichtert wird. — Die Ent- 
wicklungsreihe dieser Maxillaranhange ist de- 
szendenztheoretisch von Wichtigkeit. Bei der 
Larve bilden die beiden Lobi noch einen fast 
einheitlichen Lappen, der nur andeutungs- 
weise seine zukiinftige Zweiteiligkeit verrat. 
Bei der Puppe begegnen wir der typisch zwei- 
lappigen Ausbildung von Lacinia und Galea 
als getrennte Gebilde. Beider Imago spezia- Abb. 23. Labium der Imago. 
lisieren sich die Lobi weitgehend und ver- Nigel ai parties 

lieren dabei wieder den Charakter typischer Lobi externi und interni. 

Der Palpus maxillaris ist wie bei der Puppe fiinfgliedrig. Die einzel- 
nen Glieder tragen Sinnesborsten verschiedener Art. Mit den Genae sind 
die Maxillen durch die sogenannten Maxacoriae verbunden. 

Das Labium (Abb. 23) besteht bei der Imago aus Submentum, Men- 
tum, Palpigers und den Labial-Palpi. Labial-Palpi und Palpigers sind 
von der Puppe iibernommen; die iibrigen Teile haben sich neu differen- 
ziert, wie Cardines und Stipides der Maxillen. Die Labial-Palpi sind 
stark mit Borsten besetzt. An das distale pigmentierte Glied der Palpi 
setzt sich ein pigmentloses fleischiges Glied an, welches auf den Pal- 
pigers basiert. Die Angabe Cramprons, die mit der von OTANES in 
Widerspruch steht, und die besagt, daB die Palpigers voneinander 
deutlich — zum Teil direkt, zum Teil durch eine Naht — getrennt sind, 
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da® ferner die Palpigers als Basalglieder der Labial-Palpi anzusehen 
sind, wird durch diese Untersuchung bestatigt. An den Palpigers in- 
serieren zwei chitindse Sehnen, die mit der Labialmuskulatur in Ver- 
bindung stehen. 

Das Mentum schlieBt sich als schwach chitinisierte Platte an die 
Palpigers an. Der hintere laterale Teil des Mentums, der schwach nach 
auBen vorgewolbt ist, liegt in einer entsprechenden Bucht der Stipites 
und ist hier mit den Maxillen, in ahnlicher Weise wie die Cardines mit 
mit der Genaponta, beweglich verbunden. Die sich nach hinten an das 
Mentum anschlieBende und Mentum und Maxillen verbindende Mem- 
bran ist das Submentum. 

Der Epipharynx (Abb. 24) steht mit dem Labrum nur noch am di- 
stalen Ende in direkter Verbindung. Die Seiten des Epipharynx ragen 
iiber das Labrum hinaus, im Gegensatz zu dem Epipharynx der Larve, 
der mit dem ganzen Rande des Labrums verwachsen ist. Die zwischen 
den Randern von Labrum und Epipharynx entstehende Liicke wird 
durch eine keilf6rmige Chitinmembran aufgefillt. Der Epipharynx ist 
eine 4uBerst feinhautige Membran, in die zu ihrer Verstaérkung einige 
Chitinplatten_eingelagert sind. Von diesen Chitinplatten (epipharyn- 
geale Sklerite) liegen zwei groBere am Vorderande des Epipharynx, zwei 
weitere, an denen die epipharyngealen Sehnen inserieren, im hinteren 
Teil. Das dritte Paar liegt kurz vor dem zuletzt genannten Skleriten. 
An Sinnesorganen ist der Epipharynx auf erordentlich reich. An seinem 
AuBSenrande gruppieren sich mehrere Reihen von groBen Sinnesborsten. 
In der Nahe der Medianlinie, auf dem vorderen Rande, stehen einige 
besonders groBe Sinneskolben. Zu beiden Seiten der Medianlinie er- 
streckt sich tiber den vorderen Teil des Epipharynx ein ungefahr drei- 
eckiger Komplex von feinen Sinnesstaébchen, die durch ihre groBen 
Basalringe ausgezeichnet sind. Lateral von diesem Komplex liegen zwei 
Felder mit nach vorn gerichteten feinen akzessorischen Borsten. Nahe den 
Seitenrandern verlauft je.eine Reihe der eben schon genannten Sinnes- 
stabchen, von denen noch ein weiterer Komplex auf der AuBenseite der 
hinteren Chitinplattchen zu finden sind. Im iibrigen ist der ganze Rand 
des Epipharynx besetzt mit groBen, schwach ventral gebogenen akzes- 
sorischen Borsten. Die Sinnesorgane befahigen die Epipharynx sowohl 
chemische wie auch mechanische Reize aufzunehmen. Ein Vergleich mit 
den noch ziemlich einfach gebauten Epipharynx der Larve zeigt, wie 
sehr sich der Epipharynx der Imago weiter entwickelt hat. 

Der Hypopharynx hat sich wie bei der Puppe so auch bei der Imago 
in demselben Typus erhalten, wie er schon bei.der Larve angelegt war. 
Natiirlich hat er sich stirker ausgebildet als auf den beiden ersten Ent- 
wicklungsstadien. Am Rande und auf der Ventralseite ist der zungen- 
formige Hypopharynx mit zahlreichen Borsten dicht besetzt. Der Hypo- 
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pharynx basiert bekanntlich bei der Puppe auf einem Chitinbalken der 
an den Genae nahe dem Postcoilae inseriert und die Breite des ganzen 
Puppenkopfes hat. Dieser Balken ist auch bei der Imago vorhanden, 
doch ist er bei der Verlingerung und gleichzeitigen Verschmalerung des 
vorderen Kopfabschnittes stark verkiirzt worden. An der Basis des 


SK 


Abb. 24. Epipharynx der Imago. Ventrale Aufsicht. (Punktiert die Epipharyngealsklerite.) 


Hypopharynx oberhalb einer halbmondférmigen Chitinplatte miindet 
der Speicheldriisenkanal (Abb. 25). 

Als letztes sei noch das Innenskelett des imaginalen Kopfes behandelt. 
Als Neuerwerb treffen wir bei der Imago einige direkt unter der Ober- 
fliche des Kopfes liegende Stiitzleisten, die das Tentorium vervoll- 
kommnen. Die bei der Puppe schon angelegten Teile des Tentoriums 
gehen aus ihrem weichhautigen Zustand in harte pigmentierte Chitin- 
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gebilde iiber und kénnen so erst als Sttitzorgane fungieren. Von der 
Puppe werden folgende Teile des Endoskeletts ibernommen: das Pre- 
tentorium, welches nach auBen durch seine Invaginationsstellen die 
Frontal-Gruben oder Pretentorina hervortritt; ferner das Corpoten- 
torium, welches das Occipital-Foramen in zwei Teile zerlegt. Als Neu- 
gebilde treten auf die Metatentoria, zwei Paare von Chitinleisten, von 
denen das vordere den dem Darmkanal als Durchgang dienenden Teil 
des Occipital-Foramens einsiumt, wahrend das hintere Armpaar den 
unteren Teil des Occipital-Foramens, der dem Nervensystem zum 
Durchgang dient, unterstiitzt. In beide 
Teile des Occipital-Foramens ragen von 


den Metatentoria je zwei zahnartige 
Eph 


¢ 


FrS 


Fr@ 


Abb. 25. Ventrale Aufsicht auf den vorderen Abb. 26. Imaginales Tentorium. 
Abschnitt des imaginalen Kopfes nach Ent- Weitere Erklirung wie zu Abb. 16. 


fernen des Labiums und der Maxillen. 


Vorspriinge hinein. Die oberen tragen nach OraNnES die Bezeichnung 
Odontoidea und dienen den Cerv-Episterna, die als skelettale Bestand- 
teile den Kopf und den Thorax miteinander verbinden, als Artikula- 
tionspunkte. 


Ill. Zusammenfassung. 

Der Kopf der Larve ist kurz und gedrungen und somit der zumeist 
unterirdischen Lebensweise der Larve gut angepaft. An cranialen Be- 
standteilen sind besonders bemerkenswert die deutlich vorhandenen 
Basimandibulae und die Antecoxalstiicke der Mandibeln. Als Sinnes- 
organe fungieren Punktaugen und kurze dreigliedrige Antennen, welche 
auf den Genae basieren. Diese noch primitiven Sinnesorgane werden 
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werden von einem wohl ausgebildeten System von Sinnesborsten wesent- 
lich untersttitzt. Die Stellung der Mundgliedmafen ist hypognath. Die 
Mundgliedmafen selbst sind noch primitiv und auBer den kraftigen 
Mandibeln schwach entwickelt. Die Zerkleinerung der Nahrung ge- 
schieht zum gréften Teil auf mechanischem Wege mit Hilfe der Man- 
dibeln. Das Innenskelett besteht aus 3 urspriinglichen Bestandteilen, 
dem dorsalen und ventralen Tentorial-Armpaar und deren Verschmel- 
zungsprodukt, dem Body des Tentoriums, sowie dem Supratentorium. 

Der Kopf der Puppe ist infolge Langenwachstums des Clypeus und 
der ihm anliegenden Genae sowie der die Genae verbindenden Gular- 
Region langer als der der Larve. Die larvalen Charakteristika, die Ante- 
coxalstiicke sowie die Basimandibulae sind reduziert worden. An 
Sinnesorganen werden die vielgliedrigen Antennen neu ausgebildet, 
welche aus dem Genalbezirk auf die Frons gewandert sind. Das chaeto- 
tactische System der Larve ist unverandert auf die Puppe tibernommen 
worden. Aus der Verschiebung der Sinnesborsten zueinander erhellen 
die Wachstumsvorginge und die damit verbundenen Verschiebungen 
der einzelnen skelettalen Kopfelemente. Die Mundwerkzeuge zeigen 
zwar schon Annaherungen an die der Imago, stehen aber sonst den lar- 
valen Mundwerkzeugen noch recht nahe. Das Tentorium hat sich derart 
verandert, da das ventrale Armpaar und das Body der Larve zuriick- 
gebildet sind. Als Neuanlage tritt neben dem von der Larve itibernom- 
menen dorsalen Armpaar — nunmehr Pretentorium genannt — das 
Corpotentorium auf, welches das bei der Larve noch einheitliche Occi- 
pital-Foramen in einen unteren und oberen Abschnitt zerlegt. 

Der Kopf der Imago, der durch seinen schnabelartig verlangerten 
vorderen Abschnitt den Panorpaten die Bezeichnung ,,Schnabelfliegen“ 
eingetragen hat, ist durch weiteres, schon auf dem Puppenstadium ein- 
geleitetes Langenwachstum des Clypeus und der Genae auSerordentlich 
vergréBert worden. Die iibrigen cranialen Bestandteile des Puppen- 
kopfes sind ziemlich unverindert auf die Imago tibergegangen. Das 
Sinnesborstensystem, welches fiir Larve und Puppe charakteristisch 
war, ist einer gleichmafigen Behaarung des Craniums gewichen. Der 
Verlust der Sinnesborsten wird durch den Neuerwerb der Fazetten- 
Augen, der Ocellen und der erst bei der Imago aktionsfaihigen, viel- 
gliedrigen Antennen kompensiert. Die Mundgliedmafen der Imago 
unterscheiden sich wesentlich von denen der Larve dadurch, da die bei 
der Larve primitiv ausgebildeten 1. und 2. Maxillen sich weitgehend 
spezialisiert haben, wahrend die Mandibeln stark zuriickgebildet sind. 
Es steht dieser Vorgang im Zusammenhang mit der Tatsache, daf die 
extraintestinale Verdauung der Imago ein mehr fermentativer Prozef 
ist, bei dem die Mandibeln ihre Funktion einer mechanischen Vorver- 
dauung zum grofen Teil verlieren. Das Tentorium hat die Bestandteile 
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der Puppe saimtlich itbernommen und durch den Neuerwerb der Metaten- 
toria das Endoskelett des imaginalen Kopfes weiterhin verstarkt. 


Die vorliegende Arbeit wurde unter Anleitung von Herrn Prof. FEUERBORN 
im Zoologischen Institut zu Minster begonnen und zum grofen Teile zu Ende 
gefiihrt. Es sei mir gestattet, Herrn Prof. Fnvrrsorn fiir seine Anregungen und 
sein reges Interesse am Fortschreiten der Arbeit meinen ganz besonderen Dank 
abzustatten. Ich beendete die Arbeit im Entomologischen Seminar zu Rostock, 
wo ich seit Juli 1928 als Privatassistent des Herrn Prof. FRrEDERICHS beschaftigt 
bin. Herrn Prof. FrrepERICHS bin ich zu groBem Dank verpflichtet, da er mir 
groBziigigerweise hinreichend Gelegenheit gab, neben der beruflichen Tatigkeit 
meine eigene Arbeit zu vollenden. Nicht zuletzt danke ich Herrn Prof. ScHULZE, 
der mich besonders bei der Anfertigung des biologischen Teiles der Arbeit unter- 
stutzte. 


IV. Erklairung der Abkiirzungen. 


AccB Akzessorische Borsten GuG Gulargrube 
Acoi Antacoila GuN  Gularnaht 
Acor  Antacoria GuRg Gularregion 
Acl Anteclypeus Hed Hypocondylus 
AcxS Antecoxalstiick Hph Hypopharynx 
Ant Antenne HphSp Hypopharyngealspange 
Antr Antennaria LP Labilapalpus 
BSp Basalspange LTd  Labialsehne 
Bant Basantenna L Labium 

Bmd_ Basimandibula Lb Labrum 

Bd Body Lac Lacinia 

Cd Cardo LtOc Lateralocellus 
Cl Clypeus Md +» Mandibel 
CLLbN Clypeo-Labralnaht Mx Maxille 

CN. Coronalnaht MzxP Maxillarpalpus 
Cpten Corpotentorium MzxS Maxillarsehne 
DA Dorsaler Arm Mn  Mentum 

Eced _—_ Epicondylus Mnten Metatentorium 
Eph  Epipharynx MO Medianocellus 


Eph Td Epipharyngealsehne 


MuGN Midigularnaht 


EphSk Epipharyngealsklerite Occ Occiput 
EphSp Epipharyngealspange OccFo Occipitalforamen 
Ext Extensor OccN  Occipitalnaht 
Faz Fazettenauge Odt Odontoideum 
Fr Frons ORg Ocularregion 
FrG  Frontalgrube OW  Ocularwulst 
FrN  ¥Frontalnaht Ppf Papifer 

FrS  Frontalstiick Ppg  Palpiger 
FrClN Fronto-Clypealnaht Pd Pedicellus 
Fun Funiculus Ph Pharynx 

Ga Galea Pol Postclypeus 
Ge Gena Pcot  Postcoila 
GeN Genalnaht Pge — Postgena 

Gg Grundglied Preoi Precoila 

Gu - Gula Prten Pretentorium 
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Prsth  Prostheca SZ Sinneszapfchen 

Pa Punktauge Spd Speicheldriise 

Ritr Retractor SpdM Speicheldriisenmiindung 
Se Scapes St Stipes 

SB Sinnesborsten Sbmn Submentum 

SG Sinnesgruben Suten Supratentorium 

SK Sinneskolben VA  Ventraler Arm 

SS Sinnesstiftchen Va Vertex 
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1. Einleitung. 


Diese Untersuchungen tiber die Hummelfauna des Pamir verfolgen 
zwei Hauptziele: erstens eine systematische Erforschung und zweitens 
eine Analyse der Variabilitat der dort vorkommenden Formen. 

Die Hummeln haben sich bereits mehrfach als dankares Objekt fiir 
Studien itber Variabilitit erwiesen (0. Voat und E. Kriigur). Viele 
Falle ausgesprochen gerichteter Variabilitat (Eunomie) und regionaler 
Konvergenz und Divergenz sind bei ihnen angetroffen worden. Bei ihnen 
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konnte u. a. gezeigt werden, da8 kleinste Korperbezirke in der Farbung 
streng eunomisch variieren (KRiGHR 1928). AuBerdem zeigen die Hum- 
meln in typischer Weise die Progression der Weibchen. Die vorliegenden 
Untersuchungen werden neue Beispiele fiir die Gebirge Zentralasiens 
bringen. Diese phinoanalytischen Studien sind zugleich als Vorarbeit 
fiir eine genetische Analyse der Rassenbildung und Variabilitat gedacht. 


Aus dem Pamir sind bisher nur vereinzelte Vertreter der Hummel- 
fauna bekannt geworden. Diese wenigen Tiere sind zudem noch ohne 
genaue Fundortsangabe zu uns gelangt. Es ist ohne weiteres einleuch- 
tend, daf& die Fundortsangabe ,,Pamir“ oder ,,éstlicher Pamir“ voll- 
kommen wertlos ist in Anbetracht eines so reich gegliederten Gebirgs- 
landes, das eine Fliche bedeckt, die jener Siiddeutschlands kaum nach- 
steht. Zudem wird die Bezeichnung Pamir haufig auch auf die ost- 
bucharischen Gebirge, speziell auf den Karateghin ausgedehnt. Aus 
diesem, nach Westen hin recht willkiirlich erweiterten Gebiet, sind bisher 
nicht mehr als fiinf Spezies mit einigen Rassen bekannt geworden. Et- 
was besser war die Hummelfauna des dem Pamir im Norden vorgelager- 
ten Gebirges, des Alai, bekannt. Kors, GRUM-GRSCHIMAILO u. a. haben 
hier zu Beginn des Jahrhunderts gesammelt. FEDTSCHENKO hat auf sei- 
nen Turkestanreisen in der zweiten Halfte des vorigen Jahrhunderts 
wohl als erster Material aus dem Alai, zu Anfang dieses Jahrhunderts 
auch aus dem Pamirgebiet mitgebracht. Alles andere Material diirfte 
namentlich von den auf dem Pamir stationierten Soldaten gesammelt 
worden sein. 

Wahrend der Teilnahme an der deutsch-russischen Alai-Pamir- 
Expedition 1928 gelang es mir, groBere Mengen von Bombus zu erbeuten. 
Diesen Untersuchungen liegen die erbeuteten 1350 Exemplare zugrunde, 
die von 46 Fundorten aus dem Pamir, dem Alai-Tal und dem Alai mitge- 
bracht wurden. Im Alai wurde zwischen 1500 und 3000 m, im Alai-Tal 
zwischen 2900 und 3300m und im Pamir in Héhen zwischen 3000 m 
und 4800m gesammelt. 

Die Reiseroute wurde so eingerichtet, da moglichst verschieden- 
artige Gebiete besucht werden konnten. In grofen Strichen gezeichnet 
verlief die Reise folgendermaBen (vgl. Abb. 1). Von Osch (Kirghisistan) 
wurde der éstliche Alai, das dstliche Alai-Tal, der 6stliche Trans-Alai und 
der éstliche Pamir (bis zum Sor-kul) durchquert. Die Rickreise verlief 
weiter westlich, etwa dort, wo auf alten Karten die Grenze des Emirats 
Buchara eingetragen ist. Ich habe bereits anderenorts gezeigt, daB diese 
Grenze ungefahr mit einer tiefeinschneidenden zoogeographischen Grenze 
zusammenfallt. Ein wenig weiter westlich dieser Grenze lag der Riick- 
weg. Dadurch war ich in der Lage, auch aus diesem Gebiet, das ich kurz- 
weg im Gegensatz zu den éstlich gelegenen ,,Pamiren“ als die ,,west- 
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lichen Taler“ bezeichnen will, Material mitzubringen. Leider war die 
Flugzeit der Hummeln schon so zeitig zu Ende, daf im nordlichen Teil 
dieser Gebiete keine Bombi mehr gesammelt werden konnten. Die 6ést- 
liche und die westliche Reiseroute wurden durch die Durchreisung zweier 
Pamire, des ,,GroBen Pamirs“ und des ,,Alitschur- Pamirs* miteinander 
verkniipft. 

Es scheint mir ratsam, hier eine kurze Charakteristik der zoogeo- 
graphischen Hauptregionen ,,Pamir“ und ,,westliche Taler“ zu geben. 
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Beoo4 Zoogeographische Grenzen. 
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I westliche Tiler; I7a nérdliche, I7b siidliche Pamire; Z7J Alai-Tal; ZV Alai. 
Abb. 1. Karte der zoogeographischen Regionen des Pamir-Gebietes. 


Die Pamire sind aquatorial verlaufende, viele Kilometer breite Hoch- 
taler, die in 3800—4300 m Hohe liegen. Diese Hochsteppen, besser noch 
Halbwiisten, sind durch gleichfalls aquatorial verlaufende, vielfach mehr 
als 6000 m hohe Gebirgsketten voneinander geschieden. Nach Westen 
zu dachen sie sich allmihlich ab, gehen dann aber ziemlich plétzlich in 
die ,,westlichen Taler“ iiber. Die groBeren der westlichen Taler sind oro- 
graphisch nichts anderes als die unteren Talenden der Pamire, unter- 
scheiden sich von ihnen jedoch sehr stark. Anstatt der ausgedehnten 


Talsohle, finden wir hier enge Erosionsschluchten, von steil aufragenden 
Gebirgsketten eingefaBt. 
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Ebenso gro8 sind die klimatischen Unterschiede. Wir legen diesen 
Ausfiihrungen die Angaben der beiden meteorologischen Stationen Post- 
Pamirsky (im Gebiet der Pamire) und Chorog (im Gebiet der westlichen 
Taler) zugrunde. Post-Pamirsky, 3640 m hoch gelegen, hat ein Jahres- 
mittel von — 1,0° C; Chorog, 2105 m hoch gelegen, verzeichnet +- 8,89 C 
als Jahresmittel. Die mittleren Temperaturen des wirmsten und kilte- 
sten Monats sind fiir Post-Pamirsky 13,99 C und — 17,6° C, fiir Chorog 
22,5° C und —7,6° C. Die Zahl der Monate mit einem Temperaturmittel 
von mehr als + 7,5° betragt auf den Pamiren 2—4, in den westlichen 
Talern 6. Die Niederschlagsmenge betragt in Post-Pamirsky 55,6 mm, 
in Chorog 202,8 mm. In Post-Pamirsky fallt in den Sommermonaten 
Juni, Juli und August 49% der gesamten Regenmenge, wahrend in 
Chorog nur 5% fallt. Mithin ist die absolute Regenmenge wahrend der 
Sommermonate in Post-Pamirsky sogar gréBer als im regenreicheren 
Chorog. 

Diese grofen klimatischen Unterschiede wirken sich selbstverstiand- 
lich auch in der Vegetation aus. Die baum- und strauchlosen Hochsteppen 
der Pamire weisen einen kiimmerlichen Pflanzenwuchs auf. Hurotia 
ceratoides, Solenanthus, Acantholimon diapensoides, zahlreiche Astra- 
galus-Arten usw. auf den Schuttebenen, Primula, Pedicularis, Leonto- 
podium, Hedysarum, Potentilla, Gentiana usw. auf den Flu®Bwiesen, sind 
die charakteristischen Vertreter der Flora. Inden oberen Teilen der west- 
lichen Taler finden wir dagegen bereits Gebtische von Salix, Hippo- 
phaés und Rosa, noch weiter westlich Obstbaume und die ersten Spuren 
von Ackerbau. Auch die Krautflora ist hier viel mannigfaltiger. 


Den Angaben iiber die Variabilitat von Bombus im Pamir sind Unter- 
suchungen iiber das Variieren dieser Gattung in anderen Gebieten Turke- 
stans angegliedert. Zu diesem Zwecke erfolgte eine genaue Durchsicht 
des Turkestanmaterials der Sammlung von Prof. Dr. O. Voet. Leider 
sind sowohl in meinem als auch im Voetschen Material verschiedentlich 
gu kleine Individuenzahlen vorhanden, so da eine genaue statistische 
Untersuchung vielfach unterbleiben muBte, und nur eine Aufstellung 
von Variationsreihen geboten schien. 

Den folgenden Ausfiihrungen tiber Okologie und geographische Ver- 
breitung sei eine Liste der gesammelten Arten und Varietaten voraus- 
geschickt, die zugleich einige kurze Fundortsangaben bringt. Bei den 
als neu festgestellten Formen ist die Seite, auf welcher die Beschreibung 
erfolgt, angegeben. Varianten, die nur bei Arbeitern und Mannchen aut- 
treten, sind nicht mit aufgefiihrt oder als solche bezeichnet. 


I. Bombus. 


I. Pomobombus Voer. 
elegans Suipu.: Alai, 1950—2000 m, 21. VI. 1928. 
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Il. Subterraneobombus Voer. 
melanurus Ler.: Alai und Alai-Tal, 1700—3200 m, 21. VI. bis 3. VII. 


1928; aus den westlichen Talern, 3400—3900 m, 15. VIII. bis 1. [X.1928. 

melanurus griseofasciatus (S. 83): Pamire, 3700—4500 m, 5. VIL. bis 
29. VIII. 1928. 

fedtschenkoi Mor.: Alai und Alai-Tal, 3200 m, 26. VI. bis 3. VII. 1928. 
fedtschenkoi zonatoides (S. 84): Alai-Tal, 3200 m, 3. VII. 1928. 


III. Agrobombus Voer. 
laesus Mor.: Alai, 1950 m, 21. VI. 1928. 


IV. Lapidariobombus Vor. 

separandus typicus Voet: Pamire, 3700—4800 m, 28. bis 31. VII. 1928. 

separandus typicus albopostzonatus (S. 87): Pamire, 3700—3900 m, 28. 
bis 30. VII. 1928. 

separandus flavostriatus Voor: Alai-Tal und Pamire, 3200—4000 m, 
2. VII. bis 31. VII. 1928. 

separandus flavostriatus postzonatus (S. 87): Pamire, 3700—4300 m, 
27. VII. bis 31. VIT. 1928. 

separandus intermedius (S. 87): Pamire, 4100 m, 11. VII. 1928. 

separandus primitivus Voat: Pamire, 3900—4280 m, 4. VII. bis 30.VIT. 
1928. 

separandus subfuscofasciatus (S. 88): Pamire, 4000—4280 m, 4. VII. bis 
24. VII. 1928. 


VY. Sibiricobombus Voer. 
morawitzi Rap.: Murgab-Becken und westliche Taler, 3600—3900 m, 
16. bis 28. VII. und 3030—4000 m, 17. VIII. bis 1. IX. 1928. 
regeli typicus Mor. : Alai-Tal und Alai, 3100—3200 m, 26. VI. bis 1.1X.1928. 
regeli rufocaudatus (S. 96): Pamire und westliche Taler, 3580—4300 m, 
9. VII. bis 24. VIII. 1828. : 
regelt rufocaudatus pamirensis FRIESE: westliche Taler, 3500 m, 17. bis 
24. VIII. 1928. 
regeli rufocaudatus eriophoroides (S. 97): westliche Taler, 3500—4000 m, 
17. VIII. bis 1. IX. 1928 (nur bei 99 und 3 3 angetroffen). 
regelt rufocaudatus rufozonatus (S. 97): Kara-kul-Pamir, 4050 m, 9. VII. 
bis 11. VII. 1928. 
VI. Mendacibombus Voer. 
mendax marussinus SKOR.: Pamire und westliche Taler, 3500—4350 m, 
31. VII. bis 31. VIII. 1928. 
mendax marussinus aberrans SKOR.: Pamire und westliche Taler, 3500 
bis 4350 m, 15. VIII. bis 31. VIII. 1928. 
mendax marussinus zonatus (S. 101): daselbst. 
mendax macarjini SKoR.: Pamire, 4300 m, 31. VII. bis 24. VIII. 1928. 


VII. Pratobombus Voaer. 

leucopygus Mor.: Alai, 1950 m, 21. VI. 1928. 

leuco pygus flavonotus Skor.: westliche Taler, 3700 m, 15. bis 16. VIII.1928. 

birot flavostriatus nigrozonatus Voat: Alai-Tal, 3200 m, 2. VII. 1928. 

birot flavobistriatus Voar: Alai-Tal, 3200 m, 2. VII. 1928,; westliche 
Taler, 4500 m, 31. VIII. 1928. ! 

birot flavobistriatus dyspostzonatus Voat: westliche Taler, 4500 m, 
31. VIII. 1928. 

biroi flavofasciatus Voar: Alai-Tal, 3200 m, 2. VIT. 1928. 

birot subfuscofasciatus (S. 102): westliche Taler, 3900 m, 1. 1X. 1928. 
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VIII. Cullumanobombus Voar. 

silantjewit Mor.: Alai, 2000 m, 21. bis 23. VI. 1928. 
stlantjewi intermedius (S. 106): Alai, 2000 m, 21. bis 23. VI. 1928. 
silantjewi nigrotaeniatus O. Voer: Alai, 2000 m, 21. bis 23. VI. 1928. 

IX. Terrestribombus Voet. 
lucorum alaiensis (S. 107): Alai, 1950—3200 m, 21. bis 26. VI. 1928; Ja- 

man-tal (Pamire), 3700 m, 28. VII. 1928. 
X. Obertobombus (S. 107). 
obertt Mor.: Kara-kul (Pamire), 3900 m, 12. VII. 1928. 
oberti griseofasciatus (S.109): Pamire und Ubergangszone, 3900—4300 m, 
6. VII. bis 31. VIII. 1928. 


II, Psithyrus. 
branickii Rap.: westliche Taler, 3600 m, 26. VIII. 1928. 
rupestris eriophoroides (S. 110): westliche Taler, 4500 m, 31. VIII. 1928 
(nur bei $3). 


2. Beobachtungen iiber die Okologie von Bombus im Pamir-Gebiet. 


Zum Verstandnis der Okologie der Bombus-Arten der Pamir-Gebiete 
miussen wir die klimatischen Verhaltnisse dieses Hochlandes noch ge- 
nauer schildern. Vor allem miissen wir auf Insolation, Bodentemperatur 
und Luftbewegung Riicksicht nehmen, da diese Faktoren von gréBter 
Bedeutung fiir die Okologie der Hummeln sind. 

Infolge der hohen Lage der Pamire und der damit verbundenen 
geringen Dichte der Luft, vor allem aber auch infolge des Mangels einer 
einheitlichen Pflanzendecke, ist die Wirkung der an sich sehr hohen 
Insolation auBerordentlich stark. Bei einer maximalen Insolation von 
1,67g¢-Kal cm2/Min am Kara-kul (3960)m erwarmt sich der Erd- 
-boden auBerordentlich stark. R. ZIMMERMANN! gibt folgende Maxima 
der Bodentemperatur an: Juli 55,29 C, August 55,5° C, September 54,0° C. 
Die starke Abkihlung des Nachts zeitigt dagegen Bodentemperaturen, 
die weit unter dem Gefrierpunkt liegen (maximale Werte: Juli —7,7° C, 
August — 8,6° C, September -—16,5°C). Das ergibt eine maximale 
Schwankungsamplitude von 62,99 C—70,5° C. Da das Jahresmittel von 
_ Post-Pamirsky —1°C betragt, in anderen héher gelegenen Pamiren 
jedoch noch tiefer liegen diirfte, konnen wir in einiger Tiefe mit standig 
gefrorenem Boden rechnen. v. Scuuttz gibt an, dab im Zentralpamir 
der Boden in 80—100 cm Tiefe standig gefroren ist. Stellenweise tritt 
dieses His zutage, so z. B. am Siidostufer des Kara-kul und am Siidufer 
des Rang-kul. Hier handelt es sich um fossiles Kis, das nur von einer 
diinnen Schicht von Seetonen bedeckt ist. Am Rang-kul befinden sich 
im ostlich des Sees gelegenen Sumpfgebiet sehr kalte Quellen, die sicher- 
lich mit den Bodeneislagern in Zusammenhang stehen. OLUFSEN fand 
dagegen am Jaschil-kul (3850 m), d. h. innerhalb der Ubergangszone zu 


1 Nach einer brieflichen Mitteilung. 
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den westlichen Talern, in den Monaten Juli und August in 130 cm Tiefe 
relativ hohe Temperaturen, naimlich 7—8° C. 

Aus diesen Angaben geht hervor, da die Bodentemperatur groBen 
Schwankungen unterliegt, die sowohl die minimale wie auch die maxi- 
male Vitalitatsgrenze iiberschreiten. Diesen Schwankungen miissen die 
Hummeln nach Méglichkeit aus dem Wege gehen, um das Leben ihrer 
Brut nicht zu gefihrden. Eine kalte Sommernacht kann bei ungiinstiger 
Lage des Nestes die ganze Nachkommenschaft vernichten. Weniger groB 
ist die Gefahr, wenn die Nester unter einer festgefiigten Rasendecke ge- 
baut werden. Noch giinstiger gestalten sich die Verhaltnisse, wenn 
gleichzeitig ein groBer Feuchtigkeitsgehalt des Erdbodens die Amplitude 
des Temperaturganges in engeren Grenzen halt. Diese beiden Vorteile 
sind namentlich in Siimpfen, Bachwiesen und Quellgriinden gegeben. 
Hier finden wir haufig die Nester von Arvicoliden. Diese bieten den 
Hummeln, wenn sie von ihrem Erbauer verlassen sind, die giinstigste 
Gelegenheit zum Nestbau. In den Siimpfen am Kara-su und im Alit- 
schur-Pamir wurden drei Nester von Bombus melanurus griseofasciatus 
ausgegraben. Am Turumtai-kul baute Bombus mendax macarjini unter 
einer dichten Rasendecke in unmittelbarer Nahe eines Baches, der zwar 
Ende August trocken war, im Friihsommer jedoch Wasser fiihrte. Bom- 
bus separandus baute auf dem Grofen Pamir gleichfalls unter der Gras- 
narbe einer Bachbéschung. Im Gebiet des Kara-kul wurden jedoch auch 
Nester von B. melanurus griseofasciatus und B. separandus unter groBen 
Felsblécken am sandigen Siidhang eines kleinen Tales angetroffen. 

Charakteristisch fiir die Nester ist die groBe Menge des Umhiillungs- 


materials, die den Rauminhalt des eigentlichen Nestes um mehr als das 


Vierfache iibertrifft. 

Die dem Pessimum geniherten Lebensbedingungen finden auch in 
der Individuenzahl ihren Ausdruck. Auf den Pamiren liegen die Tem- 
peraturmittel nur von 2—4 Monaten itiber 7,59 C. Am Kara-kul sind es 
die Monate Juli und August mit einem Temperaturmittel von 8,29 und 
8,1° C. Die Lebensdauer eines Hummelstaates ist infolge der Kiirze der 
optimalen Jahreszeit auBerordentlich gering. Am Kara-kul flog in 4000 m 
Hohe am 10. Juli der erste Arbeiter. Mit dem 1. September ist die Flug- 
zeit von Bombus schon vorbei. Die Folge des kurzen Sommers ist die 
Kleinheit der Nester. Ende Juli und in den ersten Tagen des August, 
also zu einer Zeit als bereits die ersten Mannchen flogen, wurden drei 
Nester von B. melanurus griseofasciatus untersucht. Es wurden vorge- 
funden in: 

Nest I (Kara-su, 3800 m, 30. VII. 1928) 1 Seals 


Nest II (Ak-balik, 4000 m, 2. VIII. 1928) 2 991, 1499, 634; 
Nest III (Ak-balik, 4000 m, 2. VIII. 1928) 2 291, 6 99, 


1 Auer der Kénigin war bereits ein junges Weibchen vorhanden. 
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Ein Nest von B. separandus enthielt am 12. VIII. 1928 (Pamir-darja, 
4300 m) 1 Weibchen und 39 Arbeiter. Am 24. August wurde am Turum- 
tai-kul (4850 m) ein Nest von B. mendax macarjini ausgenommen; es 
enthielt nur noch 9 Arbeiter. Alle Zellen waren mit Honig angefiillt. 
Das Weibchen wurde nicht angetroffen. 

Die geringe Zahl der Arbeiter, besonders in den Nestern von B. mela- 
nurus griseofasciatus hat sein Analogon in den Nestern arktischer Hum- 
melarten. Auch hier wird die Lebensdauer der Staaten, die in Mittel- 
europa etwa 5 Monate dauert, auf weniger als die Halfte der Zeit einge- 
schrankt. Es kommt hier sogar so weit, daB Arbeiter gar nicht mehr 
auftreten. JAcoBSON berichtet das Fehlen von Arbeitern bei hyper- 
boreus und kirbyellus aus Novaja Semlja (FRIESE); SPARRE-SCHNEIDER 
findet gleiches im arktischen Skandinavien. 

Im Zusammenhang mit der Kiirze der Lebensdauer der Staaten 
diirfte das Fehlen von Psithyrus in den Pamiren stehen. Auch aus den 
arktischen Gebieten ist Psithyrus bisher nicht bekannt geworden. B. 
kirbyellus und hyperboreus werden z. B. in Grénland nicht von Schma- 
rotzerhummeln besucht. Dagegen kommt Psithyrus lissonurus im ark- 
tischen Norwegen und in Lappland vor. SpaRrRE-SCHNEIDER vermutet, 
daB er hier bei B. kirbyellus schmarotzt. Auch Ps. quadricolor und vestalis 
haben in Lappland und im arktischen Norwegen ihre noérdlichste Verbrei- 
tungsgrenze (FRIESE). Alle Psithyri, die im Pamirgebiet gefangen wur- 
den, stammen aus den westlichen Talern. Im Gegensatz zu 1350 Hum- 
meln wurden nur 3 Schmarotzerhummeln gefangen. Daraus geht die 
groBe Seltenheit der Schmarotzerhummeln ohne weiteres hervor. Es 
handelt sich um 2 Mannchen von Psithyrus rupestris ertophoroides (Du- 
sach-dara westliche Taler, 31. VIII. 1928, 4500 m) und 1 Weibchen von 
Ps. branickii (Mus-kulak, westliche Tiler, 26. VIT., 3600 m). 

Von groBer Wichtigkeit fiir den Individuenreichtum ist auBer der 
Lange des Sommers die Linge der méglichen Flugzeit im Verlaufe eines 
Tages. Bestimmend fiir die Linge der Flugzeit ist nicht so sehr die Hohe 

der Temperatur als die Windverhaltnisse. Nach Jacopson flogen B. 
hyperboreus, kirbyellus und lapponicus auf Novaja-Semlja noch bei 4*/ 
bis 10° C. Bei den gleichen Temperaturgraden beobachtete ich auf den 
Pamiren B. melanurus griseofasciatus und separandus. Hin kleiner 
Schneefall in 4000 m Hohe stérte B. separandus beim Bliitenbesuch nicht 
im geringsten. Dagegen verzdgern die tiefen Bodentemperaturen des 
Morgens den ersten Ausflug. Vor 9 Uhr wird kaum eine Hummel be- 
obachtet. Von 10—12 Uhr war die giinstigste Sammelzeit. Nach 12 Uhr 
bis zum Anfang des Nachmittagssturmes waren die Tiere, wohl infolge 
der starken Insolation (die Insolationsmaxima vom Kara-kul [3960 m] 
betragen nach R. ZIMMERMANN fir Juli, August und September 1,68, 
1,65 und 1,67 g-Kal cm?/Min.) auBerordentlich scheu. Nur durch sehr 
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vorsichtiges Anschleichen gelang es, die Weibchen zu fangen. Aufgestort 
stiegen sie hiufig kerzengerade in die Luft, schlugen in 3—5 m Hohe einen 
Kreis und verschwanden dann in schnellem Fluge héher fliegend. Nur 
die Weibchen von B. morawitzi waren verhaltnismafig triage und leichter 
zu fangen. Der gegen 141/, Uhr auf den Pamiren mit RegelmaBigkeit 
einsetzende kalte Wind beendigt die Flugzeit. Die Lufttemperatur, die 
selbst wihrend der Mittagszeit in 4000 m Hohe 11/, m tiber dem Erd- 
boden nur selten auf mehr als 12—13° C steigt, sinkt sehr rasch. Gegen 
17 Uhr, wenn der Wind mit 15 und mehr Sekundenmetern bereits zum 
Sturm angewachsen ist, betrigt die Lufttemperatur nur noch wenige 
Grade iiber dem Gefrierpunkt. Dieser wird haiufig kurz nach Sonnen- 
untergang, wenn der Wind nachgelassen hat, erreicht und unterschritten. 
Die Flugzeit der Hummeln ist somit auf die Zeit von 9—14"/, Uhr be- 
schrankt. 

In direktem Verhaltnis zur Linge der Flugzeit steht die Honig- und 
Pollenmenge, die im Verlauf eines Tages eingetragen werden kann. Diese 
ist jedoch noch auBerdem abhiangig von der Zahl der zur Verfiigung 
stehenden Bliitenpflanzen. 

Weite Strecken der Pamire sind nur mit Teresken (Hwurotia ceratoides) 
bewachsen, einer Pflanze, an der kaum ein Insekt zu finden ist. Nur an 
giinstigeren Stellen (auf Bachwiesen, in den ausgetrockneten Bachbetten, 
in Quellsiimpfen und auf den sandigen Hangen zu seiten der Gletscher- 
bache) finden wir eine reichere Vegetation. 

Die wichtigsten Bliitenpflanzen sind in den, Pamiren die zahlreichen 
Astragalus-Arten, Solenanthus nigricans, Hedysarum cephalotes auf den 
sandigen Berghangen und Pedicularis cheilanthifolia, uliginosa und label- 
lata in den sumpfigen Flu8niederungen und Quellgriinden. Auf salz- 
reichem Boden spielt auch Saussurea crassifolia eine groBe Rolle. In den 
westlichen Talern sind es auBer den Astragalus-Arten vor allem Lago- 
chilus Paulsenii, Nepetha kokanica, N. longibracteata, und stellenweise 
Acantholimon alatavicum. Es zeigte sich, daB dieWeibchen in den west- 
lichen Talern mit Vorliebe an den grofen Bliiten des stacheligen Lago- 
chilus, die Arbeiter dagegen an den kleinen Bliitenstiinden der Nepetha- 
Arten flogen. Die Miinnchen flogen vor allem an den Astragalus-Arten 
und auf Acantholimon alatavicum. Primula sibirica wird in den Wiesen 
der Talgriinde nicht beflogen, wohl aber in der subnivalen Zone, auf den 
Wiesen der Passe und am Fu der Gletscher. In der subnivalen Stufe 
spielt auch Allium fiir gewisse Arten eine groBe Rolle (melanurus, sepa- 
randus und biroi). Ganz ohne Bedeutung scheinen die in den siidlichen 
Pamiren (Alitschur- Pamir und GroBer Pamir) haufigen Disteln (Cousinia 
rava) zu sein. Auf ihm wurde nie eine Hummel beobachtet. 

Im folgenden seien einige Angaben iiber die von den Hummelarten 
besuchten Bliitenpflanzen gemacht. Es zeigt sich hier, daB bei den 
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aufgezihlten Arten immer wieder dieselben Pflanzenarten auftreten, 
daB also eine Spezialisierung oder Bevorzugung einer gewissen Art kaum 
vorkommt. Das wird vielleicht verstandlich aus der Armut an geeigneten 
Pflanzen und aus der Kiirze der Vegetationsperiode. 


Art: Am haufigsten besuchte Pflanze: Ort: 
elegans . . . . Hedysarum cephalotes, Scutellaria adenoste- 
Tia. Sai ae eee A Lal 
melanurus. .. Solenanthus : eps Ata sp. : Trans-Alai 


griseofasciatus . Astragalus sp. sp., Pedicularis labellaba; “aller 
nosa und cheilanthifolia, Solenanthus ni- 


gricans, Dracocephalum heterophyllum . . Pamire 
laesus . . . . Hedysarum cephalotes, Scutellaria adenostegia Alai 
Re IIRS wth ALU Bps 2." soe tdce eta eee Gee Trans-A lai 


Astragalus sp. sp., Solemanthus nigricans, Pe 
dicularis labellata, uliginosa und cheilanthi- 
folia, Dracocephalum heterophyllum, Hedy- 
sarum cephalotes, Saussurea crassifolia, 


Primula sibirica . . . in kena bamire 
morawitzt. . . Dracocephalum Does tale, Astragalus 
Sjeneigh oa . ... . Murgab-Becken 


Nepetha gin aioe ad ‘langibracteata Lago- 
chilus Paulsenii, Acantholimon alatavicum westliche Taler 
NCTC eae Meier ee ELT COYSOLUM SD. 54 sacs ses een eae ale Lal 
Astragalus sp. sp., Solenanthus nigricans, 
Dracocephalum heterophyllum. . . . Pamire 
leucopygus. . . Hedysarum cephalotes, Scutellaria pee eeser Alai 
Epilobium sp. . westliche Taler 
silantjewi . . . Hedysarum cephalotes, Boutellaraa ee Alai 
birote > 2 2... Alumsp——: Trans-Alai 
Astragalus sp.sp., WV epetha Welannea und long 
bracteata, Pleurogyne carinthiaca . . . . westliche Taler 
mendae. .. . ais Siig eke peg rae 
aoe : Fe es er Camire 
eee A oe haere westliche Taler 
lucorum. . . . Hedysarum cephalotes, Sentlape qdenosteiea Alai 
Dracocephalum heterophyllum . . . Jaman-tal 
oberti. . . . . Astragalus sp. sp., Dracocephalum ielreehat 
lum, Saussurea crassifolia, Leucanthemum 
leounthenumarn =: 9) eee es is tes Ee aniire, 


Diese Liste ist naturgemaB sehr unvollstandig. Viele Bliitenpflanzen 
diirften nicht aufgefiihrt worden sein, insbesondere die friih blithenden 
der westlichen Taler. Die Astragalus-Arten konnten leider nicht genauer 
bestimmt werden. Herrn Professor Dre~s méchte ich auch an dieser 
Stelle nochmals fiir die Bestimmung der Pflanzen meinen besten Dank 
aussprechen. 

Uber die Dauer der Flugzeit.von Bombus, das Auftreten von Ar- 
beitern und Mannchen sei folgendes bemerkt. Wahrend des Aufenthalts 
in Taschkent, Samarkand und Osch vom 25. Mai bis 20, Juni wurde 
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keine Hummel beobachtet. Auch in den unteren Regionen des nérdlichen 
Alai flog Ende Juni kein Bombus. Die ersten Exemplare, einige silant- 
jewi-Weibchen, flogen in 2000 m Héhe am Nordabfall des Passes Tschi- 
gil-tschik. Bei Gultscha flogen am 21. Juni B. melanurus, lucorum, elegans 
und leucopygus bereits als Arbeiter in 1950—2000m Héhe. Auf dem 
PaB Kisil-beles (2500 m), in Oltin-luk (2600 m) und auf den Almen nérd- 
lich des Passes Taldik (3200 m) wurden wenige Tage spater nur Weibchen 
gefunden (lucorum, fedtschenkoi, melanurus). Auch im Alai-Tal wurden in 
der Zeit vom 26. Juni bis zum 2. Juli in 3100—3200 m nur Weibchen ge- 
fangen (melanurus, fedtschenkoi, biroi, separandus,.regeli). Am Kara-kul 
(4000 m) flog am 10. Juli der erste Arbeiter (separandus). Dagegen wurden 
im Ak-baital-Tal (3900—4100m) und am Schor-kul (3780m) selbst noch in 
der Zeit vom 15.—22. Juli nur Weibchen gefangen (morawitzi, griseofas- 
ciatus, separandus, regeli). Im Murgab-Becken (Jaman-tal) (3700 m) 
flogen jedoch einige Tage spater (27.—29. Juli) bereits Arbeiter von 
griseofasciatus, separandus, morawitzi, regeli und lucorum. Das erste 
Mannchen beobachtete ich am 2. August im Alitschur- Pamir (Ak-balik, 
4000 m). Es war ein melanurus griseofasciatus-Mannchen. Wenige Tage 
spater flogen auch am Sasik-kul (4050 m) an Saussureacrassifoliadie ersten 
Mannchen (oberti). Ende August war am Koi-tesek und Jaschil-kul die 
Flugzeit der alten Weibchen vorbei. Es wurden hin und wieder tote 
Weibchen von melanurus griseofasciatus gefunden. Die Arbeiter waren 
um diese Zeit schon sehr stark abgeflogen. Nach dem 1. September 
wurden nur noch einmal auf dem Pafi Langar-dawan (4800 m) einige 
Mannchen und Arbeiter gesehen. 

Nach diesen Angaben diirfte in den Pamires die Flugzeit schema- 
tisch folgendermafen zu umgrenzen sein, wobei Besonderheiten ver- 
schiedener Hummeln auf er Betracht bleiben: 


Flugzeit der Weibchen: Ende Juni bis Ende August. 

Flugzeit der Arbeiter: Mitte und Ende Juli bis September. 
Flugzeit der Mainnchen: erste Halfte des August bis September. 
Flugzeit der jungen Weibchen: Mitte August. 


In den westlichen Talern diirfte die Flugzeit friiher beginnen. Genaue 
Angaben kénnen dariiber jedoch nicht gemacht werden. 

Die in der zweiten Hilfte des August (bei melanurus griseofasciatus 
wurden bereits am 2. August bei Ak-balik junge Weibchen im Nest 
angetroffen) fliegenden jungen Weibchen verkriechen sich nach einem 
kurzen Ausflug sehr bald, so daB man sie sehr selten antrifft. Sie diirften 
nicht sehr weit fliegen. Ich vermute, da sie kaum die nachste Umgebung 
des Nestes verlassen. Da die Tiere in den Pamiren auBerordent- 
lich schnell abfliegen, Anfang Juli aber am Kara-kul noch ganz frische 
Weibchen angetroffen wurden, scheint es mir sehr wahrscheinlich, da8B 
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die Tiere sich verkriechen, sobald sie begattet sind. Da im Herbst 
ein Uberfliegen der Passe erfolgt, erscheint mir ganz ausgeschlossen. 
Im Frihjahr, zu Beginn der Flugzeit diirfte der kurze und rauhe Sommer 
gleichfalls gréBere Exkursionen verbieten und die Tiere veranlassen, 
méglichst bald mit der Staatengriindung zu beginnen. 

Damit ware eine sehr wesentliche Grundlage fiir eine starke Rassen- 
bildung auf engbegrenztem Gebiet gegeben. 


3. Uber die Verbreitung von Bombus im Pamir-Gebiet. 

Andernorts? habe ich bereits versucht, das Pamir-Gebiet in eine Anzahl 
klimatisch, floristisch und faunistisch charakterisierte Regionen einzu- 
teilen. Ich habe dort drei Hauptgebiete, das Alai-Tal, die westlichen 
Taler und die Pamire unterschieden. Auf die Unterschiede zwischen den 
beiden letzten Regionen wurde bereits oben kurz hingewiesen. Die Grenze 
fallt ungefahr mit der oberen Grenze der Strauchstufe zusammen, also 
etwa mit der 10,89 C-Isotherme der Sommermonate. Die Pamire wurden 
wiederum aufgeteilt in die klimatisch rauheren und floristisch armeren, 
abfluBlosen nérdlichen Pamire (Kara-kul-Pamir und Rang-kul- Pamir) 
und die relativ milderen, reicheren, nach Westen zu entwasserten siid- 
lichen Pamire (Alitschur-Pamir und Grofer Pamir). Innerhalb der 
noérdlichen Pamire habe ich das Murgab-Becken als eine besondere Region 
betrachtet. In diesem Becken liegt Jaman-tal (,,schlechte Weiden‘‘) 
innerhalb der Strauchstufe. Das Sommermittel liegt hier zwischen 10° 
und 12°C. 

Die auf Grund der klimatischen, floristischen und faunistischen Ver- 
haltnisse gezogenen Grenzen werden auch von einer Anzah] Hummel- 
arten, bzw. -rassen respektiert. So ist z. B. Bombus melanurus in seinem 
Vorkommen auf das Alai-Tal und die westlichen Taler beschrankt. Auf 
den Pamiren fliegt die Vikariante B. melanurus griseofasciatus. Beide 
Formen fliegen nicht durcheinander. Im Norden bildet die Trans-Alai- 
Kette die Grenze, im Westen ist es ungefahr die Strauchgrenze, die sie 
voneinander scheidet (vgl. Abb. 2). Bombus biroi hat dasselbe Flug- 
gebiet wie B. melanurus. B. morawitzi hat seine Ostgrenze ebenfalls 
in der Strauchregion dort, wo auch melanurus fliegt. AuBerdem kommt 
morawitzi im Murgab-Becken vor, fehlt aber auf allenPamiren, mit Aus- 
nahme des westlichen Teils des Rang-kul-Pamirs, der von dem zum 
Murgab-Becken zu rechnenden unteren Ak-baital-Tal nur durch eine 
niedrige Bodenwelle getrennt ist (vgl. Abb. 3). Bombus mendax marus- 
sinus und B. mendax macarjint kommen nur in den beiden siidlichen 
Pamiren vor. Ihr nérdlichstes Vorkommen bildet der 4300 m hohe 
PaB Naisa-tasch in der Alitschur-Kette, welche die nérdlichen Pamire 


1 Vgl. REINIG, W. F., Zoologische Aufgaben der Alai-Pamir-Ex/pedition. 
Forschungen u. Fortschritte 5, Nr. 26, 1929. 
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von den siidlichen scheidet. B. lucorwm, der die Hauptkette des Alai 
nicht tiberschreitet und bereits im Alai-Tal nicht mehr angetroffen wird, 
wurde dagegen in Jaman-tal (Murgab-Becken) wieder beobachtet. Bom- 
bus laesus, silantjewi und elegans wurden nur im Alai nérdlich des Passes 
Taldik angetroffen. Bombus fedtschenkoi kommt sowohl im Alai als auch 
im Alai-Tal bis in die Gegend von Bordoba (3200 m) vor, fehlt aber in 
den Fangen aus den Pamiren und aus den westlichen Talern. B. leuco- 
pygus wurde nordlich des Passes Taldik gefangen. Er scheint jedoch auf 
den Pamiren zu fehlen. Bei Maz (im Pamir-darja-Tal) wurde er wieder 
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e Fundorte von Bombus melanurus LEP. 
@ Fundorte von Bombus melanwrus griscofasciatus m. 
Abb. 2. Verbreitung von Bombus melanurus und melanurus griseofasciatus im Pamir-Gebiet. 


angetroffen. Bombus separandus und regeli sind dagegen in fast allen 
Teilen des Pamir-Gebietes verbreitet, wenn auch teilweise in verschiede- 
nen Rassen. Dal Psithyrus rupestris und branickit nur in den westlichen 
Talern erbeutet wurden und in den Pamiren und im Alai-Tal fehlen 
wurde bereits oben gesagt. 

Uber die vertikale Verbreitungsgrenze der Hummeln im Pamir- 
Hochlande liegen zwar bereits einige Angaben vor, aber wir kénnen sie 
hier unbeachtet lassen, da uns eine Etikette (z. B. von B. morawitzt) mit 
der Angabe ,, Pamir, Fergana, 3750 m, 10. VI., 1909“ nichts nutzen kann. 
Ein Beispiel wird das erliutern. In dem nach Siiden geéffneten Ak-bai- 
tal-Tal geht B. morawitzi etwa bis zur Poststation Ak-baital (4000 m) 
talaufwarts. In dem nach Norden geéffneten Kara-su-Tal fehlt er bereits 
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beim Rabat Kara-su (3800 m). Er scheint nicht iiber Jaman-tal (3700 m) 


hinauszugehen. In den westlichen Talern wurden folgende héchste Fund- 
orte festgestellt : 


Pamir-darja-Tal (Sor-Maz) ...... 3500 m 
Tokus-bulak-Tal (Utsch-kol), . 2... 3800 m 
Bulun: kel AG cpa egy S 3900 m 
ASCHER sep ie soe ee ee 3900 m 


Auch die hier mitgeteilten Zahlen sind nicht sehr genau. Der Fehler 
betragt ++ 50 m, stellenweise sogar mehr. 
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e Fundorte von Bombus morawitzi RAD. 
Abb. 3. Verbreitung von Bombus morawitzi im Pamir-Gebiet. 


Wir koénnen in bezug auf die vertikale Verbreitung die Hummeln in 
- zwei Gruppen einteilen, in solche, die fast ausschlieBlich in den Talern 
und auf den weiten Hochsteppen der Pamire angetroffen werden, und 
solche, die an den Hangen und in den Seitentalern hoch hinauf gehen. 
Diese letzteren finden sich noch auf den teilweise mehr als 4500 m hohen 
Passen und dringen bis zur subnivalen Region vor. Zur ersteren Gruppe 
gehoren B. melanurus, melanurus griseofasciatus, regeli und morawitzt; 
zur letzteren separandus, mendax marussinus, mendax macarjini und. biror. 
B. melanurus geht im Alai-Tal am Nordabhang des Trans-Alai bei 
Bordoba bis etwa 3200 m. Im westlichen Pamir lag das héchste Vor- 
kommen am Jaschil-kul bei 3900 m. Im Pamir-darja-Tal geht er bis 
Maz (3700 m, im Tale des Baches Maz). B. melanurus griseofasciatus 
Z. f. Morphol. u. Okol. d. Tiere Bd. 17. 6a 
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kommt zwischen 3850 und 4100 mim Pamir-Gebiet vor. Nur im Murgab- 
Becken geht er bis auf 3600 m hinunter. Ein Weibchen wurde anderseits 
noch kurz unterhalb des Passes Kum-di in 4500 m Hohe angetroffen. 
Bombus regeli geht im Karakul-Pamir bis etwa 4100 m, bis 4300 m am 
Pak Naisa-tasch, fehlt aber im allgemeinen auf Passen. B. morawitzi 
kommt im Murgab-Becken zwischen 3600 und 4000 m vor, im West- 
pamir liegt die Héhengrenze zwischen 3500 und 3900 m (vgl. oben). 
Die typische Hummel der Passe und der subnivalen Region ist B. sepa- 
randus. Am Kara-kul kommt sie bis an den Gletscherabbruch vor 
(4800 m), auf dem 4560 m hohen PaB Ak-baital ist diese Art die einzige 
hier fliegende Hummel, desgleichen auf dem 4250m hohen Pai Djol- 
Boeruljuk und auf dem 4300 m hohen Pa Ui-bulak-bel. Im Pamir- 
darja-Tal geht sie itiber 4350 m hinaus. In den der Pamir-Kette im 
Siiden vorgelagerten Morainen wurde sie noch einige Meter héher hinauf 
beobachtet. Auch im Gebiet der westlichen Taler geht sie sehr hoch 
hinauf. Auf dem Pa’ Langar-dawan flogen noch in 4800 m Hohe einige 
winzige Arbeiter. Auch B. mendax marussinus, mendax macarjini und 
biroi gehen in den westlichen Talern ziemlich hoch hinauf. Das héchste 
Vorkommen von mendax macarjint war am Turumtai-kul in 4350 m 
(Nest) und knapp unterhalb des Passes Dusach-dara in 4500 m. Auch 
auf dem PaB Naisa-tasch (4300 m) kommen noch B. mendax marussinus 
und mendax macarjint vor. Daneben fliegt B. mendax marussinus auch 
in 3580m Héhe bei Maz im Pamir-darja-Tal. B. mendax macarjini 
wurde dagegen in tieferen Lagen nicht mehr angetroffen. Bombus biroi 
kommt gleichfalls in einer sehr breiten Zone vor. Im Alai-Tal fing ich 
diese Art in 3006 m Hohe, am Pa Dusach-dara in 4500 m Hohe. Da- 
gegen tiberschreitet sie im Osten anscheinend nicht den 4300 m hohen 
Pa Naisa-tasch. 

Diese Zahlen kénnen jedoch nur einen ungefaihren Einblick in die 
vertikalen Verbreitungsgrenzen geben. Fehlen einer Futterpflanze, an- 
dere klimatische Bedingungen usw. werden die Héhengrenze verindern, 
eventuell sogar jahrliche Schwankungen zur Folge haben. 


4. Beschreibung der gesammelten Formen. 


I. Bombus. 
I. Pomobombus Vogt. 


1. Bombus elegans Surpu. 
Diese Art wurde nur im Alai angetroffen. 
Fundorte: PaB Tschi-gil-tschik (Alai), 21. VI., 2000 m, 19; 
Gultscha (Alai), 23. VI., 1950 m, 20 99. 


II. Subterraneobombus Vogt, 
1. Bombus melanurus Ler. 
Q typisch gestaltet und gefarbt; ¢ Abdominalsegmente 3—5 schwarz (typi- 
cus) oder mit zahlreichen weiBen Haaren (ab. ciliatus m.) 


: 
| 
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Fundorte: Kisil-Kurghan (Alai), 23. VI., 1700 m, 1 9; 

Gultscha (Alai), 21. VI., 1950 m, 3 29, 13 09; 

Oltin-luk (Alai), 25. VI., 2750 m, 1 Q; 

Kisil-su (Alai-Tal), 28. VI., 1. VII., 3145 m, 4 29; 

Moranen nérdlich des Pik Lenin (Alai-Tal), 28. VI., 3200 m, 2 99; 

Moranen nérdlich des Kurumdi (Alai-Tal), 2. VII., 3200 mveiao 

Bordoba (Alai-Tal), 3. VII., 3200 m, 6 29; 

Maz (westliche Taler), 15. VITI., 24. VIII., 3580 m, 1 9, 13.99, 1 BR 

Tal des Baches Maz (westliche Taler), 15. VIII., 16. VIII., 3700 m, 
3 09, 2 333 

Str. Maz-Langar (westliche Taler), 17. VII., 19. VIII., 3600—3400 m, 
1 9, 1899, 34 3d; 

Jaschil-kul (westliche Taler), 1. 1X., 3900 m, 1 ¢. 


2. Bombus melanurus griseofasciatus nov. ssp. 

2 in der Skulptur B. melanurus sehr ahnlich, Abdominalende nur wenig 
abweichend gebaut (vgl. Abb. 4). Mesothorax mit schwarzer Binde; Pro- und 
Metathorax grau gebandert. Desgleichen das 1. und 2. Abdominalsegment grau. 
Helle Binden haufig schwach braunlich. Arbeiter und Mannchen mit gelbgriinen 
Binden. Genitalien der Mannchen jenen von B. melanurus und B. melanurus 
tschitscherint sehr ahnlich (vgl. Abb. 5). Mannchen struppiger behaart, Haare 
langer, schwarze Abdominalsegmente nie mit eingemischten weifen Haaren wie 
bei Bombus melanurus. Mesothorakalbinde der Mannchen nicht scharf begrenzt, 
von zahlreichen gelben Haaren durchsetzt, im Gegensatz zu den Mannchen von 
tschitscherini, die eine wohl entwickelte Mesothorakalbinde besitzen. 

Vikariante von B. melanurus. 

Fundorte: Kara-kul (Pamire), 5. VII., 8. VII., 3960 m, 4 99; 
Mus-kol-Tal (Pamire), 14. VII., 4100 m, 3 99; 
Ak-baital-Tal (Pamire), 16. VII., 4000 m, 9 29; 

Schor-kul (Pamire), 17. VII., 3750 m, 10 29; 

Jaman-tal (Pamire), 27. VII., 28. VII., 3700 m, 2 99, 399; 

10 km siidlich Kara-su (Pamire), 29. VII., 3900 m, 1 9; 

PaB Kum-di (Pamire), 6. VIII., 4500 m, 1 9; 

Kara-su (Pamire), 29. und 30. VII., 3800 m, 1 9, 8 99; 

Ak-balik (Pamire), 2. VIII., 4000 m, 4 29, 2599, 6 33; 

PaB Naisa-tasch (Pamire), 30. VII., 4300 m, 1 9; 

Tam-di-Tal (Pamire), 6. VIII., 4150 m, 19; 

Bulun-kul (Pamire), 27. VIII., 3900m, 10 39; 

Jaschil-kul-summé (Pamire), 29. VIII., 3850 m, 1 2 (nicht in der 
Sammlung). 


3. Bombus fedtschenkov Mor. 

Da die Beschreibung von B. fedtschenkoi (A. FEprscHENko, Reise in Turke- 
stan, Hym., II. Mellifera, Moskau 1875, S. 5) schwer zuganglich ist und nicht 
wieder abgedruckt wurde, sei sie hier wiedergegeben: shy 

,,Clypeo latitudine distincte longiore; genis valde elongatis diametro trans- 
verso oculorum longioribus; niger, atropilosus, fronte, thorace toto, abdominis 
segmentis tribus anticis femoribusque posticis fulvescenti-hirsutis. 

2, Alis infumatis violaceis subnitentibus. 

' Long. 24 mm. ; 

Similis B. altaico Ev.1, sed hirsutie pectoris, femorum abdominisque segmenti 
tertii omnius diversus. Prope Samarkand semel lectus. 


1 — melanurus LEP. 
6* 
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Dieser Beschreibung habe ich 
folgendes, hinzuzufiigen: Kleiner 
als Bombus melanurus, Gestalt 
rundlich, Clypeus viel dichter 
und gréber punktiert als bei 
melanurus; letztes Abdominal- 
tergit mit deutlichem dreieckigen, 
caudal steil abfallendem, oral ver- 
streichendem Wulst (vgl. Abb. 4)!. 
Mesothorax bei allen untersuchten 
Exemplaren mit einzelnen schwar- 
zen Haaren in der Mitte, so daB 
in einigen Fallen eine schwach 
laesoide Farbung des Thorax zu- 
stande kommt. 

3 nach SxorrKov = B. fer- 
toni O. Voat. Genitalien vgl. Ab- 
bild.5 und weiter unten. (Vgl. 
auch die Beschreibung der Geni- 
talien von fertont durch O. Voer.) 
Fundorte: Taldik (Alai), 26. VI., 

3200 m, 2 99; 
Bordoba (Alai-Tal), 3. 
VIL., 3200m, 2 99. 


B. 


melanurus 
ee Ais 
B. fedtschenkoi 


B. fragrans 
B. breviceps 


4. Bombus fedtschenkoi zona- 
toides nov. ab. 


Das dritte Abdominalsegment 
hat zahlreiche gelbe, diffus ver- 
teilte Haare. 

Fundort: Bordoba (Alai-Tal), 3. 
VII., 3200 m, 1 9. 


Hy 
4 
| 
5. Bombus fedtschenkoi cilio- 
gerens SKOR. in litt. 
Die Caudalrander des 3. bis 5. 
Segments mit braunlichen Haaren. 


B, distinguendus 


Woy 


B. melanwrus tschitscherini 
Abb. 4. Letztes Abdominaltergit der Arten der Untergattung Subterraneobombus. 


Fundort: Kamtschirak(Buchara), 
22. VI., 1911 m, 222 
(Coll. O. Voet). 


O. Voat hat subterraneus, di- 
stinguendus, fragrans und mela- 
nurus zur Untergattung Subterra- 
neobombus vereinigt. Dieses ge- 
schah insbesondere auf Grund von 
Wangenlange, Beschaffenheit des 
Clypeus und Form der Mittelgrube 


B. subterraneus 


1 Dieses Merkmal wurde nach 
briefl. Mitteilung schon 1925/26 
von E. Krier gefunden. 


B. melanurus griseofasciatus 
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der Oberlippe. Kricrr fiihrt auBerdem eine kleine kielf6rmige Erhebung auf dem 
letzten Abdominaltergit als Merkmal der Untergattung an. AuBerdem ; finde ich 
auf dem letzten Tergit bei allen untersuchten Formen eine mehr oder weniger 
stark entwickelte Grube etwas weiter oralwarts, die bei subterraneus ganz sehwach, 
bei melanurus und seinen Varietaten am starksten entwickelt ist (Abb. 4). 

Als erster hat bereits Morawrrz auf Grund der Ahnlichkeit’ der Genital- 
anhange der Mannchen die Zusammengehorigkeit dieser Formen erkannt. Ver- 
gleichen wir bei den auf Abb. 5 abgebildeten Formen die Sagitten miteinander, 
so finden wir zwei verschiedene Haupttypen, solche mit zweispitzigem (fragrans, 
subterraneus, fedtschenkoi) bzw. dreispitzigem (distinguendus) und solche mit ein- 
spitzigem Endstiick (melanurus und seine Varietaten1). Bei der letzteren Gruppe 
ist das verbreiterte Endstiick etwas starker schaufelférmig. Abgesehen von B. 
fedtschenkoi haben subterraneus, distinguendus und fragrans viel gemeinsames in 
den Kopfmassen. E. Kricrr fand bei melanurus einen sehr viel langeren Kopf 
als bei den anderen Arten. Demzufolge sind auch viele andere GréBen des Kopfes 
sehr verschieden bei beiden Gruppen. Die Zah]l der disparaten Merkmale zwischen 
melanurus und subterraneus ist 13, jene zwischen melanurus und distinguendus 
gleichfalls 13 und diejenige zwischen melanurus und fragrans 12. Dagegen ist die 
Zahl der disparaten Merkmale zwischen subterraneus und distinguendus nach 
KRUGER 0, zwischen subterraneus und fragrans 6 und zwischen distinguendus und 
fragrans 5. Fragrans nimmt infolge seines kurzen Kopfes (Sehnenindex 92,0, bei 
subterraneus 89,0, bei distinguendus 88,5, bei melanurus 81,5) eine Sonderstellung 
ein, gehért jedoch nach der Ausbildung der Spatha zur ersteren Gruppe. In der 
Beschaffenheit des letzten Abdominalsegmentes nimmt fragrans eine Mittelstel- 
lung zwischen distinguendus-subterraueus und melanurus ein (Abb. 4). 

Bombus fedtschenkoi, obwohl in der Bildung der Sagitten zur ersten Gruppe 
gehérend, weicht in der Form der Squama und in der Ausbildung des letzten 
Abdominalsegments von allen anderen Formen des Subgenus Subterraneobombus 
ab. Der Sqama fehlt die distal aufgebogene Spitze. AuBerdem ist die Lacinia an 
ihrer AuBenseite in eine lange Spitze ausgezogen (Abb. 5). Am auffalligsten ist 
der Unterschied in der Beschaffenheit des letzten Abdominalsegments. Wie be- 
reits oben dargestellt wurde, befindet sich auf dem letzten Abdominalsegment ein 
dreieckiger Wulst, der caudal steil abfallt und oralwarts verstreicht (Abb. 4). 


Somit lassen sich folgende Verwandtschaftsgruppen aufstellen: 
I. subterraneus, distinguendus, fragrans; 


Il. melanurus, tschitscherini, griseofasciatus. 
III. fedtschenkor. 


III. Agrobombus Vogt, 
1. Bombus laesus Mor. wurde im Alai bei Gultscha erbeutet (23.VI., 1950m, 


32 9). 


IV. Lapidariobombus Vogt, 
Alle Exemplare dieser Untergattung gehéren separandus an. Sie lassen sich 
auf zwei Gruppen verteilen : 


1 Die in Abb. 5 als melanurus var. abgebildeten Genitalien unterscheiden sich 
in der Lacinia von den anderen melanurus-Formen. Es handelt sich um ein 
tschitscherini-abnliches Mannchen aus dem Kl. Alai, unterscheidet sich aber 
wesentlich durch die Kleinheit. Von Friese als breviceps Sm. determiniert, wahr- 
scheinlich jedoch eine neue Varietaét von melanurus. 
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1. griseofascidre Formen. 


Mesothorakalbinde breit, 1/3 bis 1/, des Thorax einnehmend. Pro- und Meta- 
thorakalbinde grau-weiBlich. 


1. Bombus separandus typicus O. Voar. 
Wie im Boro-Chorogebirge so ist typicus auch im Pamir ziemlich selten. Von 
51 2Q konnen nur 3 als zu typicus gehérend betrachtet werden. Thoraxunter- 
seite stets ganz weiB. 
Fundorte: Jaman-tal (Pamire), 28. VII., 3700 m, 1 Os 
Pa Naisa-tasch (Pamire), 31. VII., 4300 m, 1 9; 
Kara-su (Pamire), 29. VII., 3800 m, 1 9. 


2. Bombus separandus typicus albopostzonatus nov. var. 

Wie typicus gefarbt, aber mit mehr oder minder deutlichem weiSen Saum am 
caudalen Rand des 3. Abdominalsegmentes. Auch die caudalen Ecken des 4. und 
5. Abdominalsegmentes zuweilen mit weifen Haaren oder die roten Haare hier 
mit weiBlichen Spitzen. Corbiculahaare mehr oder weniger rot. 

Fundorte: Jaman-tal (Pamire), 28. VII., 3700 m, 2 99; 
10 km siidlich Kara-su (Pamire), 30. VII., 3900 m, 2 99. 


3. Bombus separandus flavostriatus O. Voet. 
Thorakalbinden weiBlich-grau; 1. und 2. Abdominalbinde hell gelblich-griin; 

3. Abdominalsegment schwarz, nur lateral eingestreute weiBe Haare, ohne Cilien- 
bildung; Corbiculahaare variierend von rot bis schwarz mit rétlichen Spitzen. 
Thoraxunterseite dunkel. 
Fundorte: Kara-su (Pamire), 29. VII., 3800 m, 3 99; 

PaB Naisa-tasch (Pamire), 31. VII., 4300 m, 1 9; 

Tal 6stlich des Kara-kul (Pamire), 8. VII., 4000 m, 1 9; 

Moranen vor dem Kurumdi (Alai-Tal), 2. VII., 3200 m, 6 9°. 


4. Bombus separandus flavostriatus postzonatus nov. var. 
Wie flavostriatus, aber Abdominalbinden wie bei typicus albociliatus. 
Fundorte: Jaman-tal (Pamire), 27. VII., 3700 m, 1 9; 
10 km siidlich von Kara-su (Pamire), 30. VII., 3900 m, 3 29; 
Kara-su (Pamire), 29. VII., 3700 m, 3 29; 
PaB Naisa-tasch (Pamire), 31. VII., 4300 m, 3 29. 


2. flavofascidre Formen. 
Mesothorakalbinde nicht mehr als ein Drittel des Thorax einnehmend, Pro- 
und Metathorakalbinde gelblich bis braunlich gelb. 


5. Bombus separandus intermedius nov. var. 

Alle hellen Binden sind weiBlich gelb. Thorax und die ersten beiden Abdo- 
minalsegmente dunkler gelb als bei flavostriatus, aber weiBlicher als bei primitivus. 
Corbiculahaare schwarz oder nur einzelne Haare oder die Spitzen einiger weniger 
Haare rétlich. 3. Abdominalsegment schwarz oder nur mit sehr vereinzelten 
hell-gelben Haaren. 

Fundort: Tal édstlich des Kara-kul (Pamire), 11. VIJ., 4100 m, 8 99. 


6. Bombus separandus primitivus O. Voet. 
Binden gelb, 3. Abdominalsegment schwarz, nur lateral einige gelbe Haare, 
oder es finden sich (in einem Falle) langs des ganzen caudalen Randes eingestreut 
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gelbe Haare, ohne daB es zur Bildung eines zusammenhangenden Saumes kommt. 
Corbiculahaare schwarz oder nur mit rétlichen Spitzen. Ein Exemplar (Pa8 
Ak-baital) mit gelblichroten Corbiculahaaren (fulvocorbicularis nov. ab.). 


Fundorte: Tal éstlich des Kara-kul (Pamire), 8. und 11. VII., 4100 m, 6 99; 
10 km siidlich des Kara-su (Pamire), 30. VII., 3900 m, 1 9; 
PaB Ak-baital (Pamire), 15. VII., 4500 m, 2 99; ; 
Ui-bulak-bel (Pamire), 4. VII., 4280m, 1 9. 


7. Bombus separandus subfuscofasciatus nov. var. 
Gelbe Binden mit braunlichem Ton, sonst wie primitivus. 


Fundorte: Paf Djol-Boeruljuk (Pamire), 4220 m, 24. VII., 1 9; 
Tal dstlich des Kara-kul (Pamire), 8. u. 11. VII., 4000 m, 2 29; 
Ui-bulak-bel (Pamire), 4. VII., 4280 m, 1 9. 


In Abb. 7 sind die bisher bekannten Formen von separandus und die ihm ver- 
wandten Formen keriensis und kozlovi Skor. zur Darstellung gebracht. Diese 
Formen, vermehrt um lapidarius und sicheli nebst Rassen hat O. Voer wegen 
gleicher Kopfbildung im weiblichen Geschlecht, gleicher Ausbildung der mann- 
lichen Genitalien und auf Grund des Auftretens einer runden kahlen Stelle auf 
dem Tergit des letzten Abdominalsegments zur Untergattung Lapidariobombus 
zusammengefaBt. Innerhalb dieser Untergattung unterscheidet er drei Gruppen: 


1. kurzhaarige Formen mit dunkelroten letzten Abdominalsegmenten: lapt- 
darius, decipiens, caucasicus, eriophorus und incertus. 

2. langerbehaarte Formen mit heller roten letzten Abdominalsegmenten: 
separandus, keriensis, kozlovt. 

3. noch linger behaarte Formen, mit noch hellerem Rot an den letzten Ab- 
dominalsegmenten: sicheli, alticola, uniens. 


KRUGER wies spater nach, daB sich lapidarius und sicheli-alticola in der Form 
des letzten Abdominalsegmentes voneinander unterscheiden. Bei Bombus lapi- 
darius ist die AbschluBseite dieses Segmentes gerade; bei sicheli-alticola ist sie 
mehr oder minder stark eingekerbt. AuBerdem ist die kahle Stelle bei sicheli- 
alticola nicht so scharf gerandet wie bei lapidarius. Diesem méchte ich noch hin- 
zufiigen, daB sie bei alticola schwach, aber deutlich gekielt ist. Um diesen, sich an 
seinem Ende gabelnden Kiel lauft mondsichelférmig eine seichte caudal ver- 
streichende Furche herum. In allen anderen plastischen Merkmalen (Skulptur 
des Kopfes, Wangenlainge, Oberlippe, Fiihler und Mandibeln) sind beide Formen 
einander sehr ahnlich. 

Es erhebt sich nunmehr die Frage, wie sich die oben angefiihrten Formen im 
Bau des letzten Abdominalsegments zueinander verhalten. Kriitger konnte 
infolge Mangels an asiatischem Material diese Frage nicht priifen. Ich habe das 
reiche asiatische Material der Voerschen Sammlung daraufhin untersucht und 
gelange zu folgender Gruppierung: 

Gleiche Skulptur des letzten Abdominalsegments wie Bombus sicheli: alticola, 
separandus, kozlovi, keriensis, wniens, incertoides und alagesianus. 

Gleiche Skulptur des letzten Abdominalsegmentes wie Bombus lapidarius: 
caucasicus, eriophorus, decipiens und incertus. 

Die von Skorrkoy angefithrten Formen anargumentosus, semenovianus und 
verticiflavus, desgleichen ignitus SmitH sind mir unbekannt. Uber die Stellung 
von B. prshewalskii vergleiche weiter unten. 

Die beiden Gruppen wiirden sich unter Beriicksichtigung der von O. Voatr 
gegebenen Unterschiede folgendermafen charakterisieren lassen: 
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1. ohne Kerbe, kurzhaarig, Abdominalsegmente 4—6 dunkelrot = lapidarius- 
Gruppe. 


2. mit Kerbe, langer behaart, Abdominalsegmente 4—6 hell- bis blaBrot = 
sicheli-Gruppe. 


Diese beiden Gruppen unterscheiden sich gleichzeitig in ihrer Verbreitung. 
Die lapidarius-Gruppe ist auf Europa, Kleinasien und den Kaukasus beschrankt. 
Die sicheli-Gruppe hat ihre Hauptverbreitung in Asien und kommt nur in der 
Varietat alticola bis in die Pyrenien vor. Wahrend die lapidarius-Gruppe genau 
mit der von Voer gebildeten Gruppe I iibereinstimmt, haben wir vorlaufig die 
Gruppen 2 und 3 als sicheli-Gruppe vereinigt. Im folgenden sei diese Gruppe 
genauer betrachtet. 


Die hierher gehérenden Formen sind lediglich auf Grund von Farbenunter- 
schieden und auf Grund ihres Fundortes aufgestellt worden. Sicheli wurde von 
RaDOszKOvsKY vom Amur und aus Kamtschatka beschrieben, spater im gréBten 
Teil Sibiriens, in Nordost-Turkestan (Boro-Chorogebirge), in der nérdlichen Mon- 
golei, im 6stlichen Teil des europdischen Ru8lands und auf dem Balkan nach- 
gewiesen. Seine Varietat alticola kommt bis in die Pyrenaen vor. Separandus 
finden wir in den ostturkestanischen Gebirgen (Boro-Chorogebirge, Siebenstrom- 
land, Pamir), keriensis in Westturkestan, wniens in der Nord-Mongolei (Umgebung 
von Urga), im Siiden des Gouvernements Tomsk und im Osten Tibets (Marco- 
Polo-Gebirge). Von diesen.Formen kommen uur keriensis und die separandus 
des Pamir in Gebieten vor, in denen sicheli fehlt. Im Boro-Choro-Gebirge fliegen 
separandus und sicheli, in der nérdlichen Mongolei sicheli, kozlovi und uniens 
zusammen. 


O. Voet hat die kiirzer haarigen separandus, keriensis und kozlovi den langer 
haarigen sicheli, alticola und uniens gegeniibergestellt. Die Haarlange sollte je- 
doch bei dieser Gruppe weniger in den Vordergrund gestellt werden, um Ver- 
wandtschaftsverhaltnisse festzustellen. Sicheli czerskiae beschreibt O. Voar als 
sehr kurz behaart, und auch uniens gehort zu den kurzhaarigen Formen: wniens 
ist genau so kurzhaarig wie separandus. Was jedoch wniens unter anderem von 
separandus deutlich unterscheidet, ist das Bestehenbleiben eines Saumes schwar- 
zer Haare auf dem 2. Abdominalsegment. Bei keinem Exemplar von kozlovi, 
separandus und keriensis finden wir diesen schwarzen Saum. Dagegen finden 
wir ihn bei sicheli und allen seinen Varietaten. Bei sicheli typicus ist die caudale 
Halfte des 2. Segmentes schwarz. Bei czerskiae ist ein schmaler Saum schwarz. 
Margreiterianus hat gleichfalls einen schmalen schwarzen Saum. Bei rehbinderia- 
nus hat das 2. Segment oral einen schmalen, caudal einen breiten schwarzen 
Saum. Cazurroi hat gleichfalls einen schwarzen caudalen Saum, und bei alticola 
kénnen fast alle gelben Haare des ersten und zweiten Segmentes verschwinden 
(alticola nigrofacies O. Voct). . 

Im Gegensatz hierzu zeigt sich bei separandus, keriensis und kozlovi die 'Ten- 
denz, die schwarzen Haare auf dem 3. Abdominalsegment durch helle Haare zu 
ersetzen. Bei Mannchen und Arbeitern kommt es sogar zum fast volligen Fehlen 
der schwarzen Haare auf dem 3. Abdominalsegment. Weife oder gelbe Haare 
treten an ihre Stelle. Desgleichen rechne ich alagesianus (Transkaukasien) zur 
separandus-Gruppe. Auch bei dieser Form finden wir auf dem 2. Abdominal- 
segment keine schwarzen Haare. In der Haarlange unterscheidet sie sich nicht 
von separandus und das Afterrot ist ebenso kraftig wie bei allen anderen Formen 
dieser Gruppe. 

Damit hatten wir die Untergattung Lapidariobombus folgendermaBen zu 
gliedern: 


Z. £. Morphol. u. Okol. d. Tiere Bd. 17. 6b 


90 W. F. Reinig: 


I. Letztes Abdominalsegment ohne Kerbe; kurzhaarig; die letzten Abdomi- 
nalsegmente dunkelrot behaart: 


lapidarius, decipiens, caucasicus, eriophorus, incertus. 


II. Letztes Abdominalsegment mit Kerbe; langhaariger; die letzten Abdomi- 
nalsegmente heller rot behaart: 
a) 2. Abdominalsegment stets mit schwarzen Haaren, zuweilen auch das erste. 
Zumeist langhaarige Formen mit sehr blaSroten letzten Abdominalsegmenten: 
sicheli, uniens. 


b) 2. Abdominalsegment stets ohne schwarze Haare; das 3., schwarzbehaarte 
Abdominalsegment zeigt die Tendenz zur Ausbildung einer hellen caudal gelege- 
nen Cilienbinde. Solche Cilien kénnen auch auf den nachstfolgenden roten Seg- 
menten auftreten. Zumeist kurzhaariger als die sicheli-Gruppe. Abdominalrot 
intensiver: 
separandus, keriensis, kozlovi, alagesianus. 


Leider fehlen mir von einer Anzahl Formen die Mannchen; so daB der Bau der 
Genitalien nicht in dem MaBe beriickrichtigt werden konnte, wie es wohl wiin- 


AA 


B. lapidarius B. sicheli-alticola B. separandus 


LL! 


Abb. 6. Squama und Lacinia (obere Reihe) und Sagitta (untere Reihe) dreier 
Lapidariobombus-Arten. 


schenswert wire. Ich habe mich darauf beschranken miissen, die Genitalien der 
Mannchen von lapidarius, sicheli-alticola und separandus zu untersuchen. In der 
Form von Sagitta und Lacinia zeigen sich deutliche Unterschiede (vgl. Abb. 6). 
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Die Sagitta ist bei lapidarius am schlankesten, die Spitze am scharfsten. Bei 
separandus ist der Haken plump. Sicheli-alticola nimmt eine Mittelstellung ein. 
Die Unterschiede in der Form der Lacinia sind noch auffallender. Ob jedoch diese 
Differenzen fiir die Untergruppen der Untergattung Lapidariobombus charakte- 
ristisch sind, oder ob sie nur fiir die dargestellten Arten charakteristisch sind, kann 
einstweilen nicht entschieden werden. 

Unter anderen sind mir auch die Mannchen von kozlovi Skor. unbekannt. 
SKoRIKOV (1912) charakterisiert die Genitalien mit folgenden Worten: ,,Die Geni- 
talien stehen denen von B. silantjewi F. Mor. am nachsten, aber die Laciniae 
besitzen an ihrem gerade abgeschnittenen freien Ende einen tiefen Ausschnitt, an 
dessen innerer Ecke ein langer, nach auSen gekriimmter Zahn sitzt; die Enden 
der Sagitten gleichen an Gestalt denjenigen von B. lapidarius (L.). Nach der Ge- 
staltung der Genitalien weist B. kozlovi gemischte Ziige der beiden erwahnten 
Arten auf.‘ Diese Unterschiede veranla8ten wohl SkoriKov spater (SKORIKOV 
1922), fiir diese Art eine eigene Gattung aufzustellen (Kozlovibombus Skor.). Hier- 
zu rechnet er noch B. prshewalskii Mor. Auch das Mannchen der letzteren Art 
ist mir unbekannt. In Kollektion O. Voat befindet sich nur ein Weibchen aus 
Kaschmir. Nach der Beschaffenheit des letzten Abdominaltergites gehért auch 
diese Art zu Gruppe II. Das Vorhandensein schwarzer Haare auf dem 2. Abdo- 
minalsegment, die langere, struppigere Behaarung deuten auf eine nahere Ver- 
wandtschaft mit der sicheli-Gruppe. Das Rot des 3. und 4. Segmentes ist dagegen 
sehr intensiv. Die beiden letzten Segmente sind weiB behaart. Diese Farbung des 
Abdomens steht innerhalb der ganzen Gruppe isoliert da. Von der Lacinia sagt 
Morawirz (Beitr. z. Bienen-Fauna Mittelasiens, Bull. Acad. imp. Sc. Peters- 
bourg 46 [1880]), sie ist ,,langgestreckt, die Squama weit iiberragend, mit fast 
parallelen Seiten und abgestutzter Spitze, deren hintere Ecke scharf ist, die 
vordere aber einen klemen, an der Basis verengten Fortsatz tragt. Sagitta ver- 
haltnismaBig schmal, nach abwarts gekriimmt, vor dem Ende aufen sehr fein 
gesagt, mit scharfer Spitze, von welcher ein langer Zahn entspringt, der nach 
innen und ein wenig nach vorn, ahnlich wie bei /apidarius, gerichtet ist.“ 

Aus dem oben Gesagten geht hervor, da zwar in den Genitalien der Mannchen 
gewisse Differenzen zu der Gruppe II bestehen, die Weibchen aber dennoch hier 
einzureihen seien. Ob innerhalb dieser Gruppe kozlovi und prshewalskii eine extra 
Untergruppe bilden, ist nur an einem gréBeren Material zu entscheiden. Diese 
beiden Formen, als besondere ,,Gattung‘‘ oder nach unserer Nomenklatur als 
Untergattung aufzufiihren, erscheint mir bei der charakteristischen Beschaffen- 
heit des letzten Abdominaltergites ziemlich willkirlich. 


Bei den Weibchen von Bombus separandus und seinen Verwandten (keriensis 
und kozlovi) zeigen sich deutlich drei Richtungen der Variabilitat. 1. Grauwerden 
der hellen Binden, 2. Verbreiterung der Mesothorakalbinde beim Grauwerden und 
3. Bildung von hellen Saumchen an den caudalen Randern des 3. bis 5. Abdomi- 
nalsegmentes (vgl. Abb. 7). 

Bei separandus incertoides O. Voer sind alle hellen Binden rein wei. Bei 
separandus typicus sind sie grau; nur das 2. Abdominalsegment ist schwach. gelb- 
lich-griin. Bei separandus flavostriatus finden wir bereits das 1. und 2. Abdominal- 
segment mit gelblichem Ton und bei den flavofascidren Tieren (intermedius, pri- 
mitivus und subfuscofasciatus) sind alle Binden mehr oder weniger gelblich, von 
einem blassen Weifgelb bis zum dunkleren Braungelb. Auch kozlovi, die Vikari- 
ante von separandus in der Mongolei, ist gelb. Sowohl im Tientschan-Gebiet als 
auch im Pamir finden wir diese Variationsreihe. Wahrend jedoch bei den ost- 
turkestanischen Tieren nur in geringem Mafe die Tendenz zur Bildung heller 
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Saume an 
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den Abdominalsegmenten auftritt, finden wir weiter westwarts diese 


Tendenz weit kraftiger ausgeprigt. Bei den Pamir-Tieren finden wir are ohl bei 
typicus als auch bei ‘flavostriatus und der primitivus-Gruppe eine Tendenz zur 
Bildung von hellen Siumen. Noch weiter westwarts bei keriensis, ist diese Ten- 
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incertoides 


Abb. 
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separandus asia 
typicus flavostriatus 


separandus separandus separandus 
typicus typicus . flavostriatus 
albopostzonatus 


7. Variabilitét der separandus-Gruppe im Boro-Choro-Gebirge und Siebenstromland 


(obere Reihe), im Pamirgebiet (mittlere Reihe) und in der Buchara (untere Reihe). 


denz noch starker vorhanden. Bei keriensis roseofasciatus (Skor. in litt.) haben 
die Abdominalsegmente 3—5 kraftige gelbe Binden. Dagegen verharrt die Far- 
bung des 1. und 2. Abdominalsegmentes auf der flavofasciatus- Stufe. 

Die Arbeiter von separandus sind stets gelb gebandert wie die flavofasciaren 


Weibchen. 


Mit zunehmender Verschmalerung der Mesothorakalbinden verbrei- 


tert sich der helle Saum des 3. Abdominalsegments (vgl. Abb. 8). Zu gleicher 
Zeit treten lateral an den beiden folgenden Segmenten graue Haare auf. Die 


: 
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schwarzen Haare kénnen teilweise durch rote ersetzt werden (ab. rufozonatus m.) 
oder werden fast ganz durch gelbe verdrangt. Ich bezeichne die Hauptgruppen 
als azonatus- (3. Abdominalsegment schwarz), postzonatus- (caudaler Rand des 
3. Abdominalsegmentes hell), dyspostzonatus- (mit sparlich, eingestreuten weiBen 


separandus separandus kozlovi kozlovi 
postzonatus primitivius typicus postzonatus 


. separandus 
8 primitivus 


LO } 


OMIM 


yyy 


keriensis 
roseofasciatus 


Haaren) und zonatus- (ohne schwarze Binde auf dem 3. Abdominalsegment) 
Form. 

Mit der Aufhellung des 3. Abdominalsegmentes geht die Aufhellung der Beine 
bei Weibchen, Arbeitern und Mannchen parallel (vgl. Abb. 9). Und zwar beginnt 
die Aufhellung an der Unterseite des Oberschenkels der Hinterbeine und am 
Trochanter. Dehnt sich hier aus und schreitet iiber das mittlere Beinpaar zum 
vorderen vor. Tabelle 1 gibt diese Verhaltnisse bei den Arbeitern von separandus 
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vom Bulun-kul wieder!. Die Korrelation betragt r = 0,596 + 0,056. Auch die 
Aufhellung des Gesichtes lauft diesem ProzeB parallel (vgl. Abb. 8). 


Wy 


17 Exempl. 64 Exempl. 35 Exempl. 16 Exempl. 1Exempl. 1 Exempl. 
azonatus dyspostzonatus postzonatus rufozonatus zonatus 
Abb. 8. Variabilitat der Arbeiter von B. separandus (Population Bulun-kul). 


Die Kurve der in Tabelle 1 aufgefiihrten Summen der Farbungsklassen der 
Beine besitzt zwei Maxima an entgegengesetzten Polen. Das laBt auf Hetero- 


Tabelle 1. Korrelation zwischen Farbung der Femure und Grad der Ausbildung 
der hellen Caudalbinde des 3. Abdominalsegmentes bei separandus-99. 


Beine 


Haare 
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3. Abdominalsegment 


den Hinter- 


Haare 


mal weiB 


oder fast weiB 


Beine schwarz oder 
Hinterfemure ganz 
weiB, auch die an- 
deren Femure wei 


Hinterfemure 
fast weib, 
Vorderfemur proxi- 
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3. Abdominalsegment 
ohne gelbe Haare 


3. Abdominalsegment mit gel- 
ben Haaren, aber ohne deut- 23 21 | 14 6 64 
lichen gelben Saum 


3. Abdominalsegment mit deut- | 
lich ausgebildetem caudalen i) | \t) 25 35 
Saum | 


Der Saum ist stark verbreitert 
und nimmt fast die ganze cau- 16 16 
dale Halfte des Segmentes ein 


Segment gelb oder fast gelb. 
Nur wenige schwarze oder rote 2 2 
Haare eingestreut 


ee ee eee 
| 40 29 23 49 | 134 


genitaét innerhalb der Population schlieBen, auf eine Rasse mit schwarzen Fe- 
muren und eine zweite mit weifen Femuren, die sich hier mischen. Ich habe 


1 Ein Arbeiter der hellsten Klasse stammt vom Mardjanai. 
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deshalb 37 Arbeiter aus Jaman-tal (im Murgab-Becken), 10 Arbeiter aus dem 
benachbarten Kara-su (10 km fluBaufwarts) und 32 ausgefarbte Arbeiter des 


40 Exempl. 22 Exempl. 23 Exempl. 49 Exempl. 
Abb. 9. Aufhellung der Beine der Arbeiter von B. separandus (Population Bulun-kul). 


separandus-postzonatus-Nestes vom Pamir-darja auf ihre Femur-Farbung hin 
untersucht. Die Kénigin hat nur am proximalen Teil der Femur-Unterseite einige 
weiBe Haare. Die Ergebnisse sind in Tabelle 2 wiedergegeben. 


Tabelle 2. 


Klassen der Femur-Farbung 


‘ F Mittlerer und 
Fundorte | Proximaler Teil | ,~ Alle Femure 
ale oles | des 3. Femurs | cates Femur | mehr od. minder 
SED weiBl. behaart CU eee eres greis behaart 
behaart 
Jaman-tal u. Kara-su . 13 | 24. 9 3 
Pamir-darja (Nest). 4 | 13 11 4 
s | 17 | 37 | 20 7 


Aus der Tabelle geht deutlich hervor, daB in den weiter éstlich gelegenen 
Gebieten im Mittel eine dunklere Beinfarbung vorherrscht. Damit parallel finden 
wir, daB auch der Grad der Ausbildung der Cilien am caudalen Rand des 3. Abdo- 
minalsegmentes in keinem Falle v 
jenen in den westlichen Talern Ae), 7. 
auch nur annahernd erreicht. Die ey) oy) 
meisten Arbeiter zihlen zur azona- 
tus-Form. Im Hoéchstfalle kommt 

es zur schwachen Andeutung NEED 
eines Ciliensaumes (dyspostzonatus- 
Form). Wie bereits oben erwahnt, 
besitzen die griseofasciaren Weib- fora 
chen dagegen haufig sehr kraftig AQUA 
ausgebildete Siume. Somit haben 
wir hier einen Fall von deutlicher 


Progressivitat der Weibchen ge- dyspostzonatus postzonatus zonatus 
“aber den Arbeitern Abb. 10. Variabilitét der Mannchen von 
eer et . Bombus separandus im Pamir-Gebict. 


Bei den Mannchen, die stets 
gelbe Binden besitzen, finde ich nicht die azonatus-Form, wohl aber die dys- 
pestzonatus-, postzonatus- und zonatus-Form (vgl. Abb. 10). In demselben Mafe 
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wie das Schwarz des 3. Abdominalsegmentes verschwindet, lést sich auch die 
Mesothorakalbinde auf. Ist eine Mesothorakalbinde vorhanden, so wollen wir mit 
Voat vom fascidren Typ sprechen, fehlt sie, so sprechen wir vom ertophoroiden 
Typ. Wir werden auf diese Erscheinung weiter unten noch im Zusammenhang 
mit anderen Arten zuriickkommen. 


V. Sibiricobombus Vogt. 
Die Untergattung Sibiricobombus wurde in zwei Arten im Pamir gefangen, 
als Bombus morawitzi und Bombus regeli. 


1. Bombus morawitzi Rap. 
Diese Art hat im Pamir keine besonderen Rassen. 


Fundorte: Ak-baital (Pamire), 16. VII., 3900 m, 7 29; 
Schor-kul (Pamire), 17. VII., 3720 m, 44 29; 
Jaman-tal (Pamire), 27., 28. VII., 3700 m, 2 29, 1399; 
Str. Maz-Langar (westliche Taler), 17. u. 19. VIII., 3500 m, 27 99, 
18 3d; 
Langar (westliche Taler), 18. VIII., 3030 m, 29 9; 
Tokus-bulak (westliche Taler), 24. VIII., 3800 m, 1 ¢; 
Jaschil-kul (westliche Taler), 1. IX., 3900 m, 1 3. 


2. Bombus regeli Mor. 
a) 29 weiBafterig. 
1. Bombus regeli typicus. 
Corbiculahaare schwarz. 
Fundorte: Kisil-su (Alai-Tal), 27. VI. und 1. VIL., 3100 m, 4 99; 
Taldik (Alai), 26. VI., 3200 m, 1 9; 
PaB Naisa-tasch (Pamire), 4800 m, 1 9!. 
b) 28 rotafterig; 99 und 33 weif-, rosa- oder rotafterig: 
2. Bombus regeli rufocaudatus nov. ssp. 


After rot (ruderarius-Rot). Corbiculahaare schwarz oder nur die Spitzen 
braunlich. Beine und Gesicht sowie Unterseite schwarz; gelbe Binden intensiv 
gelb, nie braunlich wie bei miniatocaudatus O. Voet und typicus. Mesothorakal- 
binde nicht verwischt, stets deutlich, fast ein Drittel des Thorax einnehmend. 


Fundorte: Siidéstlich des Kara-kul (Pamire), 4050 m, 9. VII., 4 29; 

Ak-baital (Pamire), 3900 m, 16. VIL, 6 29; 

Jaman-tal (Pamire), 3700 m, 27. VII., 1 2 und zahlreiche 9 9; 

Schor-kul (Pamire), 3750 m, 17. VIL, 3 29; 

PaB Naisa-tasch (Pamire), 4300 m, 31. VII., 1 9; 

Sasik-kul (Pamire), 4050 m, 4. VIII., 1 9; 

Pamir-darja (Pamire), 4300 m, 12. VIII., 2 29; 

Maz (westliche Tiler), 3580 m, 15., 17., 18., 24. VIII., 4 99 und 
zahlreiche 9 Q und 33; 

Str. Maz-Langar (westliche Taler), 3500 m, 17. VIII., 3 9° und zahl- 
reiche 99 und $6; 

desgleichen zahlreiche 9.9 und $4 von Koi-tesek, Bulun-kul, Sor- 
Mardjanai, Kitschik-Mardjanai und vom Unterlauf des Pamir- 
darja.. 


1 Dieses Exemplar ist stark abgeflogen und nicht mit Sicherheit zu_be- 
stimmen. Vermutlich gehért es zu regeli rufocaudatus m. Damit ware rufocaudatus 
die alleinige Pamir-Rasse dieser Art. 


| 
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3. Bombus regeli rufocaudatus pamirensis FRIESE. 
Die schwarze Mesothorakalbinde ist durch das Hindringen gelber Haare 
verwischt. 
Fundorte: Maz (westliche Taler), 24. VIII., 3580 m, 1 9; 
Str. Maz-Langar (westliche Taler), 3500 m, 17. und 19. VIII, 4 99; 


dazu zahlreiche 99 und $3 aus den oben angefiihrten Gebieten 
der westlichen Taler. 


4. Bombus regeli rufocaudatus eriophoroides nov. var. 
Die schwarze Mesothorakalbinde ist bis auf wenige schwarze Haare in der 
Mitte des Thorax ganz verschwunden. 


Fundorte: Zahlreiche 99 und 3 ¢ aus den obengenannten Gebieten der west- 
lichen Taler. 


A eT aUTUET 


4 Exempl. 8 Exempl. 2 Exempl. 1 Exempl. 
Abb. 11. Variabilitét von Bombus regeli rufocaudatus rufozonatus m. (Kara-kul-Paminr). 


5. Bombus regeli rufocaudatus rufozonatus nov. var. (vgl. Abb. 11). 

Die schwarze Mesothorakalbinde ist kraftig entwickelt, 3. Abdominalsegment 
schwarz mit eingemengten roten Haaren oder fast ganz rot. Corbiculahaare 
schwarz mit roten Spitzen oder ganz rot. 

Fundorte: Tal éstlich des Kara-kul (Pamire), 4050 m, 11. VII., 1 9; 
sudéstlich des Kara-kul (Pamire), 4050 m, 9. VII., 14 99. 


Wahrend im Tientschan-Gebiet fast alle Tiere grauweiBe Kaudalsegmente 
haben, und nur wenige Tiere ein braunliches Abdominalende aufweisen (besonders 
wenige im Boro-Choro-Gebirge, haufiger bei Narynj), finden wir bei den Arbeitern 
und Mannchen im Pamir alle Ubergange von rein weiBem After bis zu dem Rot 
des rufocaudatus. Hierzu gesellt sich als weitere Variationsrichtung das Schwarz- 
werden der Haare auf den Caudalsegmenten. Voer beschreibt folgende Formen: 

1. albocaudatus (2), 4. bis 6. Abdominalsegment rein weif behaart. 

2. typicus (Q), 4. und 5., sowie die Seiten des 6. Segmentes grauweiB, 

3. ataeniatus m.(Q), das 4. Segment teilweise oder ganz durch schwarze 
Haare ersetzt, vermittelt den Ubergang zu 4. 

4, fuscocaudatus (2), auch das 5. und 6. Segment teilweise durch schwarze 

‘Haare ersetzt. 

Diese Variationsreihe finden bei Arbeitern und Mannchen des rotafterigen 
regeli des Pamirs wieder (Abb. 12). Bei den dunkelsten Tieren ist nur noch lateral 
am 6. Segment ein Biischel roter Haare iibrig geblieben. Diese Form bezeichne 
ich als nigrocaudatus. In derselben Abbildung ist die entsprechende Reihe fiir die 
weiBafterigen regeli des Tientschan-Gebietes dargestellt. 


Z.{. Morphol. u. Okol. d. Tiere Bd. 17. 7 
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Abb. 12. Variabilitat des Abdomens der Maénnchen von B. yegeli aus den westlichen Tiilern (die drei 
unteren Reihen) und aus dem Boro-Choro-Gebirge und Siebenstromland (die beiden oberen Reihen). 
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Unabhangig von dem Schwarzwerden der letzten Segmente verlauft ein Ver- 
drangen der gelben Haare auf den beiden ersten Abdominalsegmenten durch 
-schwarze Haare (Abb. 12). O. Voer hat diese Kinschrankung des Gelb als forma 
tenuifasciatus beschrieben. Bei den Mannchen aus dem West-Pamir geht die 
Verdrangung des Gelb so weit, da8 die ersten drei Abdominalsegmente ganz 
schwarz werden. Ich bezeichne diese Form als forma nigrobistriatus. 


eee 
oe 


1. criophoroides 2. 3. pamirensis 4. typicus 
Abb. 13. Variationsbreite der Mesothorakalbinde bei den Mannchen von B. regeli 
aus den westlichen Talern. 


Ziemlich unabhangig von dem Schwarzwerden des Abdomens variiert der 
Grad der Ausbildung der Mesothorakalbinde. Frizsz hat ein Mannchen beschrie- 
ben (pamirensis FR.), bei dem die Mesothorakalbinde anfangt, sich aufzulésen. 
Diese Form diirfte etwa der Stufe 3 in Abb: 13 entsprechen. Bei den Weibchen 
aus den westlichen Talern ist sie haufig. Ob dagegen die Stufen 1 und 2, die bei 
Arbeitern und Mannchen sehr haufig sind, gleichfalls in den westlichen Talern 
vorkommen, vermag ich nicht mit Sicherheit zu entscheiden. Die Ende August 
gefangenen fiinf frischen Weibchen gehéren alle zu Stufe 3 und 4. Die anderen 
dort gefangenen Weibchen sind so sehr abgeflogen, daB eine Entscheidung nicht 
mit Sicherheit getroffen werden kann. Auf den Pamiren kommt selbst Stufe 3 
nicht vor. Alle 30 Weibchen von hier gehéren zu Stufe 4. Bei den Mannchen und 
Arbeitern bezeichnen wir die Stufen 1 und 2 als eriophoroide Form, analog dem 
Vorgange bei separandus. 

Wiederum ziemlich wenig korreliert mit dem vorigen ist der Grad der Gelb- 

-farbung des Gesichtes. Auf Abb. 14 ist diese Variationsreihe zur Darstellung ge- 
bracht. Die Variationsreihe unterscheidet sich insofern von jenen bei anderen 
Hummelarten, als die letzten gelben Haare auf dem Clypeus erhalten bleiben, 


Abb. 14. Variabilitat der Kopffirbung bei den Mannchen von B. regeli aus den westlichen Talern. 


wahrend wir sie bei anderen Arten zuletzt an der Basis der Fiihler antreffen. 
Diese Gelbfarbung des Clypeus ist auBer bei morawitzi fir alle Arten der Unter- 
gattung Sibiricobombus charakteristisch. Es zeigt sich jedoch, daB bei regeli im 
westlichen Pamir der Clypeus sehr dunkel werden kann. Einige Mannchen haben 
auf dem Clypeus braune Haare, untermischt mit zahlreichen eingestreuten 
| n Haaren. 

acs Auftreten der eriophoroides-Form, dem hellen Gelb der Binden und 
in dem Auftreten der rufozonatus-Form auf dem Kara-kul- Pamir gliedert sich der 

7* 


100 W. F. Reinig: 


regeli des Pamir-Gebietes gut in den in ganz Westturkestan herrschenden Farb- 
typus ein, wenngleich er in der Farbung des Abdomens bei Mdnnchen und Arbei- 
tern noch weitgehendste Ubereinstimmung mit den ostturkestanischen Formen 
zeigt. 


Mendacibombus Vogt. 

Aus Turkestan fiihrt SkORTKOV vier Mendacibombi an, namlich defector, marus- 
sinus, macarjini und turkestanicus. Da die Beschreibung von marussinus SKoR. 
und macarjini Skor. nur in russischer Sprache gegeben wurden, so sei die Uber- 
setzung hier wiedergegeben: 


1. Bombus mendax marussinus SKOR. 


,,Thorax einfarbig hellgelb. 3. Abdominalsegment vollstandig schwarz. Die 
beiden ersten Segmente hellgelb. Seiten des Abdomens hellgelb. in der unteren 
Halfte aber weiBlich. Unterseite hell. Corbicula mit hellen Haaren. 


Ostlicher Pamir." (Rev. Russe d’Entom. 1903, Nr 3, 330.) 
Hierzu beschreibt er eine Aberration: 


2. Bombus mendax marussinus aberrans SKOR. 

,, Vordere Halfte des 3. Abdominalsegmentes von hellen Haaren eingenommen. 
Im iibrigen wie bei marussinus. 

eee ay 7 (Rev. Russe d’Entom. 1903, Nr. 3, 330.) 

Eine Bombus marussinus sehr Aahnliche, eventuell identische Form, wurde im 
westlichen Teil des Pamirs und in den westlichen Tdlern gefunden. Es sei hier eine 
genauere Beschreibung dieser Form gegeben. T'ypicus ist folgendermafen gefarbt: 

Thorax hell einheitlich griinlich-gelb, bei abgeflogenen Tieren grau oder 
braulich-gelb. Das erste Abdominalsegment ist von der Farbung des Thorax, das 
zweite vielfach heller graugelb bis grau. Wie bei allen mir bekannten Mendaci- 
bombi (mendax, margreiteri, defector und ihren Varietaéten) befinden, sich soweit 
nicht das ganze Segment schwarz ist, am caudalen Rand des 2. Abdominalseg- 
mentes einzelne schwarze Haare. Das 3. Abdominalsegment ist schwarz, ausge- 
nommen ein sehr schmaler caudaler Saum roter Haare, der gleichfalls fiir alle 
untersuchten Formen der Untergattung Mendacibombus charakteristisch ist. Die 
folgenden Segmente sind rot (ruderarius-Rot). Seiten des Thorax greis behaart; 
Unterseite dunkel. Die letzten Abdominalsegmente unterseits lateral gelblich, 
median dunkler behaart, die ersten dunkel behaart. Beine schwarz behaart, nur 
die Unterseite der Trochanter greis. Corbiculahaare gemischt greis und rotlich. 
Kopf dunkel behaart, auf dem Vertex einige honiggelbe Haare; desgleichen in der 
Umgebung der Fiihlerbasis honiggelbe Haare. In allen Skulpturmerkmalen wie 
mendax. Auch die mannlichen Genitalien nicht von jenen der Stammform 
unterschieden. 


Ich lege der Beschreibung der Variabilitat von marussinus die Arbeiter zu- 
grunde, da nur drei Weibchen gefangen wurden. In Abb. 15 sind in der oberen 
Reihe die verschiedenen Variationsstufen wiedergegeben. Auf dem 2. Abdominal- 
segment werden die schwarzen Haare allmahlich durch rote ersetzt. Auf dem 
3. Segment breitet sich das Rot etwas diffus von caudal nach oral fortschreitend 
iiber das ganze Segment aus, nur wenige schwarze Haare — namentlich median — 
stehen lassend. Gleichzeitig wird auch das Gesicht heller. Parallel damit geht die 
Aufhellung der Beine. Bei den dunkelsten Arbeitern sind die Corbiculahaare 
schwarz. Auch die Femure sind grofenteils schwarz. Die Aufhellung schreit et 


? 
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ahnlich wie bei separandus, von hinten nach vorn fort. Bei den hellsten Exem- 
plaren sind die Corbiculahaare vorherrschend honiggelb, nur wenige dunkle Haare 
eingemischt. Die Femure des 3. Beinpaares sind dann ganz greis behaart. An den 
Femuren des 2. Beinpaares sind nur noch oberseits schwarze Haare vorhanden, 
die des dritten Beinpaares sind unterseits, namentlich im proximalen Teil stark 
greis behaart. Die dunklen Haare der Thoraxunterseite haben bei diesen Tieren 
einer greisgriinen Behaarung Platz gemacht. 

Bei den Mannchen finden wir die gleiche Variationsrichtung in der Farbung 
des 3. Abdominalsegmentes (Abb. 15, untere Reihe), der Beine und des Gesichtes. 
Auf dem 3. Abdominalsegment kommt es bei dem hellsten Tier zur Verdrangung 
aller schwarzen Haare. Zudem fehlt bei ihnen ein deutlicher Saum roter Haare 
auf dem 2. Segment. - 


1 
YY 
| Y Wy 


typicus aberrans zonatus 
Abb. 15. Variabilitat der Arbeiter (obere Reihe) und Mannchen (untere Reihe) von 
B. mendax marussinus. 


Die dritte Stufe bei den Arbeitern und die zweite Stufe bei den Mannchen 
diirfte aberrans Skor. entsprechen. Die Endstufe nenne ich zonatus. 
 Fundorte: Pa8 Naisa-tasch (Pamire), 31. VII., 4300 m, 1 9; 

Tal des Baches Maz (westliche Taler), 16. VIII., 3700 m, 1 9, 299; 
Maz (westliche Taler), 15. VIII., 3580 m, 1 9, 79 9; 
Str. Maz-Langar (westliche Taler), 17. VIII., 3500 m, 39 9; 
Kitschik-Mardjanai (westliche Taler), 1. 1X., 3900 m, 9 33, 28 99; 
Koi-tesek (westliche Taler), 26. VIII., 4000 m, 1 3,39 9; 
Tokus-bulak (westliche Taler), 24. VIII., 3800 m, 19; 
Dusach-dara (westliche Taler), 31. VIII., 4500 m, 233, 19; 
Tam-di-Tal (Pamire), 6. VIII., 4150 m, 299; 
Tschatir-tasch (Pamire), 1. VIII., 4100 m, 19; 
Turumtai-kul (Pamire), 24. VIII., 4350 m, 1 ¢. 
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3. Bombus mendax macarjini SKOR. 

, Seiten vollstandig hellgelb. Binden auf dem Thorax und auf den Abdominal- 
tergiten hellgelb. Abdomen von unten dunkel. Das ganze Gesicht hellgelb. 3. Ab- 
dominalsegment am Vorderrande mit einem Streifen heller Haare. Corbiculae 
fuchsrot. 


Ostlicher Pamir. (Rev. Russe d’Entom. 1908, Nr 3, 329.) 


Diese Form scheint viel seltener zu sein als mendax marussinus. Sie fliegt mit 
ihr in demselben Gebiet, scheint jedoch nur in gréSeren Hohen haufiger zu sein. 
Sie wurde unterhalb 4000 m nicht angetroffen. Die Farbung der neun Arbeiter 
vom Turumtai-kul (Nest) ist durchaus konstant. 

Fundorte: Pa Naisa-tasch (Pamire), 31. VII., 4300 m, 1 9; 
Turumtai-kul (Pamire), 24. VIII., 4350 m,99 9,1 ¢. 


VII. Pratobombus Vogt. 

Die Untergattung Pratobombus ist in zwei Arten aus Turkestan bekannt ge- 
worden, als biroi Vocr und leucopygus Mor. Beide Arten wurden wahrend der 
Expedition gefangen. 


I. Bombus biroi O. Voer. 

Bombus biroi Voat zeigt in seiner Variabilitat groBe Ubereinstimmung mit 
der separandus-keriensis-Gruppe. Voet unterscheidet drei Hauptfarbungstypen: 
typicus (alle hellen Binden wei®grau); flavostriatus (zweites Abdominalsegment 
gelblich), flavobistriatus (1. und 2. Abdominalsegment gelblich) und flavofasciatus 
(alle hellen Binden gelb). Biroi typicus zeigt am 3. Abdominalsegment einen cau- 
dalen weif-grauen Saum. Nach dem Grad des Verschwindens dieses Saumes unter- 
scheidet Voat die Formen dyspostzonatus (Saum beinahe verschwunden) und 
nigrozonatus (Saum ganz verschwunden). (Vgl. Abb. 17.) 

Von diesen Formen wurden folgende erbeutet: 


1. Bombus biroi flavostriatus nigrozonatus Voat. 
Fundorte: Moranen nérdlich des Kurumdi (Alai-Tal)} 2. VII., 3200 m, 1 9. 


2. Bombus biroi flavobistriatus Voat. 
Fundorte: Moranen nérdlich des Kurumdi (Alai-Tal), 2. VII., 3200 m, 3 29; 
Dusach-dara (westliche Taler), 31. VIII., 4500 m, 1 9°. 


3. Bombus biroi flavobistriatus dyspostzonatus Vor. 
Fundort: Dusach-dara (westliche Taler); 31. VIII., 4500 m, 1 9°. 


4. Bombus biroi flavofasciatus Voat. 
Fundorte: Mordanen nérdlich des Kurumdi (Alai-Tal), 2. VII., 3200 m, 3 29. 


5. Bombus biroi subfuscofasciatus nov. var. ; 
; Thorakalbinde nicht briunlich wie bei flavofasciatus, sondern intensiv griin- 
lich gelb. Kopf ganz schwarz behaart. 3. Abdominalsegment schwarz behaart, 
nur seitlich einige gelbe Haare, Corbiculahaare rot. 
Fundort: Kitschik-Mardjanai (westliche Taler), 1. IX., 3900 m, 1 9. 
II. Bombus leucopygus Mor. 


Von leucopygus Mor. wurde bei Gultscha (Alai), 21. VI., 1950 m, 1 Arbeiter 
gefangen. 

Desgleichen fing ich ihn in den westlichen Talern (eine Anzahl 0 9). Auf den 
Pamiren scheint er zu fehlen. Die Fundortsangabe ,,Pamir‘ diirfte sich aller 
Wahrscheinlichkeit nach auf die westlichen Taler beziehen oder auf den Kara- 
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teghin. In der Voerschen Sammlung befinden sich zwei leucopygus, die SKORTKOV 
als leucopygus flavonotus und leucopygus macarjini determiniert hat. Die Fund- 
ortetikette lautet ,, Pamir, Fergana, 24.VI.09*. Skorrkov hat diese Formen 1914 
(Rev. Russe d’Entom., p. 294) beschrieben. Die Beschreibung (russisch) sei hier 
erganzt. 

1. Bombus leucopygus flavonotus Skor. 

Thorax und die ersten Abdominalsegmente hell braunlich-gelb gefarbt; die 
schwarze Mesothorakalbinde ist sehr stark obliteriert, nur in der Mitte des Thorax 
befinden sich noch einige schwarze Haare, 3. Abdominalsegment schwarz, jedoch 
mit zahlreichen gelben Haaren untermischt. Die letzten Abdominalsegmente 
schwach rétlich; Kopf in der Umgebung der Fiihlerbasis und auf der Stirn stark 
gelb behaart. Unterseite, Femure und Trochanter gelb behaart, Tibien und Meta- 
tarsen stark rétlich. Letztes Abdominalsegment deutlich gekielt, auch im iibrigen 
Skulptur wie bei leucopygus. 

Das Mannchen ist mir unbekannt. 


2. Bombus leucopygus flavonotus macarjini Skor. 

Diese Form ist sicherlich keine flavonotus gleichwertige Varietat, wie SKoRI- 
Kov in der Namensgebung andeutet (vgl. oben), sondern nur eine extreme Vari- 
ante von flavonotus. Auf dem 3. Abdominalsegment sind die schwarzen Haare bis 
auf geringe Spuren verschwunden, so da das Abdomen von oral nach caudal 
einheitlich gelblich, gelblich-rot und rétlich-weiB erscheint. Im iibrigen wie die 
Stammform. 

Zu leucopygus flavonotus gehéren 35 Arbeiter, die im ‘l'al des Baches Maz 
{westliche Taler) in 3700 m Héhe an Hpilobium sp. am 15. und 16. August 1928 
gefangen wurden. Diese Tiere, die etwas griinlich-gelber gefarbt sind und ein 
starker rot gefarbtes Abdomen besitzen (4. Abdominalsegment lapidarius-Rot, 
5. und 6. Abdominalsegment heller rot bis weiBlich-rot) lassen sich in zwei Grup- 
pen einteilen, je nachdem die Mesothorakalbinde vorhanden ist oder fehlt. Diese 
beiden Formen, die fasciére und die eriophoroide, sind durch zahlreiche Uber- 
ginge miteinander verbunden. Auf dem 3. Abdominalsegment kommt es bei 
einigen Exemplaren zur Ausbildung eines schmalen Saumes gelber Haare. Die 
Femure und Trochanter sind gelb behaart, die Corbiculae schwarz. Gesicht nur 
mit wenigen gelben Haaren oder fast ganz schwarz. Mannchen wurden nicht 


gefangen. 


Die Untergattung Pratobombus ist zur Zeit die artenreichste aller Untergat- 
tungen. Skorrkovy fihrt insgesamt 43 Arten an. Alle diese Formen sind in ihrer 
Zusammengehorigkeit gut charakterisiert durch die Genitalanhinge der Mann- 
chen. Die Weibchen differieren dagegen in vielen morphologischen Merkmalen 
recht stark voneinander. 

E. Krivcer hat pratorum, pyrenaeus, biroi, jonellus, lapponicus und hypnorum 
gemessen. Bei diesen Formen liegt der Sehnenindex zwischen 94,8 (pratorum) 
und 101,3 (jonellus), der Clypeusindex (II. Methode) zwischen 118,6 (pratorwm) 
und 148,0 (jonellus). Diese groBen Schwankungen kénnen zu der Vermutung 
AnlaB geben, die Untergattung Pratobombus sei nicht einheitlich, trotz der grofen 
Ahnlichkeit der Genitalien der Mannchen aller Arten. 

In Tabelle 3 ist die Zahl der disparaten und aqualen Merkmale der von E. 
Kriiger gemessenen Arten zusammengestellt. Nehmen wir pratorum als Aus- 
gangspunkt, so zeigt sich, daB pyrenaeus, jonellus und birot einen mittleren Ab- 
stand von pratorum wahren. Lapponicus und hypnorum entfernen sich noch 
starker von pratorwm. Innerhalb der Gruppe pyreneus-jonellus-birot haben birot 
und jonellus stark iibereinstimmende KopfmaBe. Pyrenaeus und biroi unter- 
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scheiden sich wenig. Gréfer ist die Differenz zwischen pyrenaeus und jonellus. 
In der Gruppe hypnorum-lapponicus, die von pratorum etwa gleichen Abstand 
nehmen, ist die Zahl der disparaten Merkmale relativ grofB, so daB auch sie auf- 
gestellt werden muB. 


Tabelle 3. 


Zahl der disparaten (ara- 

bische Ziffern) und der 

aqualen (rémisch. Ziffern) 
Merkmale 


prato- | pyre- Birot jo- lappo- | hyp- 
rum nNaeUs ‘ nellus | nicus | norunr 


6,1 | 60 | 71 | 10,0 | 11,0 


6, I WE 4,1 | 4, | 5,1 


pratorum . 


pyrenaeus . . 


NX 

birot . 6,0. 12, Thy \o8pe Vig Oe 

e 

4 x ; 
jonellus . 15 Li) 4p OAV aNobii 
\ | 

| s 

lapponicus. . 10,0 | 4, If ; 0, T1} 0,1 pt Nigel. 
— | = 

hypnorum...% « PEO Wash 4,0 7,0 veel Ne 


E. Krtcer hat jedoch gezeigt, daB in vielen Fallen kein groBer Wert auf die 
Gr6éBe der Unterschiede in den Kopfmafien gelegt werden darf. Zahlreiche Kon- 
vergenzen verdecken die wahren Verwandtschaftsverhaltnisse. Ich habe deshalb 
das letzte Abdominaltergit bei lapponicus, pyrenaeus, brodmannicus, haematurus, 
jonellus, pratorum, skorikovi, modestus, versicolor, hypnorum, biroi und leucopygus 
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lapponicus pyrenwens haematurus hypnorum birot ; 
brodmannicus Jjonellus leucopygus 
pratorum 
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versicolor 


Abb. 16. Form des letzten Abdominalsegments (Seitenansicht) bei den palaearktischen Arten 
der Untergattung Pratobombus. 


untersucht. Dabei ergab sich, da8 sich alle diese Arten fiinf Bildungstypen des 
letzten Abdominaltergites zuordnen lassen. Auf Abb. 16 sind diese Typen zur 
Darstellung gebracht. Aus der Form des Tergites geht ohne weiteres hervor, da 
jonellus und biroi trotz groBer Ahnlichkeit in den Kopfmafen zwei ganz getrenn- | 
ten Gruppen angehéren. Die kleine knopfartige Erhéhung auf dem Tergit und . 
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der deutliche Kiel auf dem Sternit sind fir biroi und leucopygus auBerordentlich 
charakteristisch. Die Gruppen lapponicus, pyrenaeus und hypnorum bleiben be- 
stehen. Jonellus ist aber der Gruppe des pratorum zuzuordnen. Nach der Form 
des letzten Abdominalsegmentes kommen wir also zu folgender Gliederung: 


I. Tergit mit deutlicher Grube vor der Spitze, seitlich scharf begrenzt: lapponicus. 
II. Grube auf dem Tergit nurangedeutet, seitlich schwacher begrenzt: pyrenaeus, 
brodmannicus. 
III. Ohne Grube und ohne Seitenkante: haematurus, jonellus, pratorum, skori- 
kovi, modestus, versicolor. , 
IV. Vor der Spitze mit flachem Wulst, der seitlich durch eine Kante begrenzt 
ist: hypnorum. 
V. Vor der Spitze mit knopfartiger Erhebung, ohne deutliche Seitenkante: biroi, 
leucopygus. 
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flavofasciatus typicus flavobistriatus flavostriatus 


Um 


nigrozonatus dyspostzonatus typicus biciliatus 
Abb. 17. Variabilitat von B. biroi in den turkestanischen Gebirgen. 


Bei diesen Arten wurden auch die mannlichen Genitalien untersucht. Es 
zeigte sich jedoch, daB eine Gruppierung nach der Gestalt der Sagitten und des 
distalen Randes der Lacinia nicht mit jener iibereinstimmt, die auf Grund der 
Form des letzten Abdominaltergites gegeben wurde. Aus der Gruppe III fallt 
haematurus durch die Form der Lacinia heraus. In Gruppe V unterscheiden sich 
birot und leucopygus in der Form der Sagitten sehr stark voneinander. Bei birot 
ist der Haken verbreitert, bei Jeucopygus relativ schmal. Hs sei hier nicht weiter 
darauf eingegangen, sondern auf die diesbeziigliche Arbeit von E. Krtcur ver- 


wiesen!. 


In Abb. 17 ist fiir biroi eine ahnliche Ubersicht iiber die Variabilitat der 
Bindenfarbung gegeben wie oben bei separandus. Separandus ganz analog verhalt 
sich biroi auch in der Variabilitat der Farbung der Abdominalsegmente 3—5. 
Auch hier treten in der Buchara Tiere auf, die in der Farbung des Abdomens an 
keriensis erinnern. Ich nenne diese Form biroi biciliatus. 


1 Uber die Genitalanhange der Mannchen der palaearktischen Pratobombus- 
Arten (erscheint demnachst). 
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Bombus biroi biciliatus nov. var. 

Binden gelblich grauweiB. Die schwarze Binde auf dem 3. Abdominal- 
segment und das Rot auf dem 4. Segment durch weifgraue Haare stark eingeengt. 
Auch auf dem 5. Segment finden sich lateral zahlreiche weiBgraue Haare. Unter- 
seite, Femure und Trochanter greis behaart. Corbiculahaare weiBlich bis schwach 
rétlich. Gesicht schwarz, ausgenommen wenige gelbe Haare an der Fiihlerbasis. 
Fundort: Buchara, 1913, leg. H. Rotiz, 1 2 (Coll. O. Voer). 


Bei den Mannchen von biroi verlauft die Variabilitat in der gleichen Richtung 
wie bei separandus. Wir finden Formen mit deutlicher schwarzer Mesothorakal- 
binde und schwarzem Abdominalsegment und solche, bei denen die Mesothorakal- 
binde nur noch in einigen schwarzen Haaren in der Mitte des Thorax restiert und 
das Schwarz des 3. Abdominalsegmentes fast ganz durch Gelb ersetzt ist. Auch 
auf den beiden folgenden Segmenten finden wir mehr oder weniger deutlich aus- 
gebildete Ciliensaume. Zwischen der fasciéren und eriophoroiden Form als auch 
zwischen der azonatus und zonatus, bzw. biciliatus-Form finden wir alle Uber- 
gange vertreten. 


VIII. Cullumanobombus Vogt. 


Zu dieser Untergattung rechnet O. Voer B. silantjewi, apollineus, contro- 
versus, semenoviellus und cullumanus. Von diesen wurde nur silantjewi Mor. im 
Alai angetroffen. Auf den Pamiren scheint Cullumanobombus tiberhaupt zu fehlen. 
Auch in den westlichen Talern wurde diese Untergattung nicht beobachtet. 


1. Bombus silantjewi typicus Mor. 

Pro- und Metathorax mit gelben Binden, desgleichen 1. und 2. Abdominal- 
segment. Seiten des Prothorax noch ein wenig weiter ventral gelb als bei den 
Tieren aus dem Tientschan-Gebiet. 

Fundorte: PaB Tschi-gil-tschik (Alai), 20. VI., 2000 m, 1 9; 
Gultscha (Alai), 21. VL, 1950 m, 3 99. 


2. Bombus silantjewi intermedius (O. Voat in litt.). 

Pro- und Metathorax mit gelben Binden. Binden aber etwas schmaler, be- 
sonders die Metathorakalbinde. Prothorakalbinde seitlich verkiirzt. 1. Ab- 
dominalsegment oral mit schwarzen Haaren; 2. Segment gelb. 

Fundorte: Pa®B Tschi-gil-tschik (Alai), 20. VI., 2000 m, 1 9; 
Gultscha (Alai), 21. VI., 1950 m, 3 29. 


3. Bombus silantjewi nigrotaeniatus O. Voar. 

Wenige gelbe Haare am Scutellum; Prothorakalbinde sehr dunkel und noch 
starker verkiirzt. 1. Abdominalsegment mit zahlreichen schwarzen Haaren, nur 
wenige gelbe Haare eingestreut; 2. Segment gleichfalls, namentlich lateral, mit 
zahlreichen schwarzen Haaren. 

Fundort: Gultscha (Alai), 21. VI., 1950 m, 3 99. 


Das letzte Abdominalsegment von silantjewi ist bereits von E. KrtGer 
untersucht worden (Kriiaer, 1920, 8. 427). Besonders charakteristisch ist der 
Buckel auf dem Endsegment. Der Kiel, den bereits Kriianr erwahnt, ist sehr ver- 
schieden ausgebildet. Er kann als kurzes Knépfchen auf dem Buckel mit schwa- 
chen median verlaufenden Auslaufern oder als kraftiger, von dem Segmentende 
bis tiber die Segmentmitte verlaufender Kiel ausgebildet sein. Im letzten Falle 
gabelt er sich oral des Buckels und schlieB eine tiefe, langgestreckte Grube ein. 

Gleiche Form des letzten Abdominalsegmentes finden wir auch bei cullu- 
manus. An Hand dieses Merkmales lassen sich cullumanus-Weibchen stets leicht 
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von ahnlich gefarbten soroecensis, pratorum, ruderarius, lapidarius und vorticosus 
unterscheiden. 

Apollineus, semenoviellus und controversus stimmen mit den beiden obenge- 
nannten Formen im Bau des letzten Abdominalsegmentes iiberein, so da dieses 
Merkmal als gutes Charakteristikum fiir die ganze Untergattung gelten kann. 

Eine gewisse Ahnlichkeit in der Form des letzten Tergites besteht nur mit 
fedtschenkoi und biroi, doch fehlt bei beiden Formen der Kiel. Zudem ist der Hék- 
ker bei fedtschenkoi dreieckig, bei biroi rundlich, bei Cullwmanobombus dagegen 
mehr langsgestreckt. AuBerdem fehlt bei diesen Arten die Grube in der Gabelung 
des Kieles. 


IX. Terrestribombus Vogt. 
1. Bombus lucorum alaiensis nov. var. 


After rein weiB, Prothorakalbinde und 2. Abdominalsegment etwas heller 
gelb als bei typicus; Prothorakalbinde auch etwas breiter. In der Mitte und an 
den Seiten des 1. Abdominalsegmentes nur sehr wenige gelbe Haare. Metathorax 
stets ohne gelbe Haare. Sehr ahnlich dem lucorwm der nérdlichen Mongolei 
(mongolicus O. Voat), schwarzer Saum am Caudalrand des 2. Abdominalseg- 
mentes jedoch breiter, so daB die gelbe Abdominalbinde schmiler erscheint; auch 
ist sie ein wenig braunlicher als bei den mongolischen Tieren. Corbiculahaare der 
Weibchen schwarz oder stark rétlich, die der Arbeiter ganz schwarz oder nur ver- 
einzelte Haare mit hellen Spitzen. Ziemlich kurzhaarig. 

Diese Form hat eine interessante Verbreitung. Sie fliegt im Alai und in 
Jaman-tal (Pamire). In dem dazwischen liegenden Gebiet wurde sie nicht ange- 
troffen. Sie scheint die Hauptkette des Alai nicht zu iiberfliegen. Siidlich des 
Passes Taldik (3400 m), im Alai-Tal, wurde sie bereits nicht mehr gesichtet. 


Fundorte: Gultscha (Alai), 21. VI., 1950 m, 19; 
Kisil-beles (Alai), 25. VI., 2540 m, 2 29; 
Taldik (Alai), 26. VI., 3200 m, I 9; 
Jaman-tal (Pamire), 28. VII., 3700 m, 69 9. 


X. Obertobombus m. 


1, Bombus oberti Mor. 

Diese Art wurde 1883 von Morawirz nach einer Anzahl Mannchen aus dem 
Hochgebirge bei Wjernoje beschrieben. Raposzkovsky bildete 1888 (Tab. XIT) 
die mannlichen Genitalien ab. Seit dieser Zeit wurden oberti-Mannchen anschei- 
nend nicht wieder aufgefunden. Auch SxoriKkov (1922) fiihrt oberti Mor. nicht 
auf. Die dazu gehérenden Weibchen — Morawitz mutmaBt, daB ein lang- 
k6pfiges, dem Mannchen ahnlich gefarbtes Weibchen zu dieser Art gehért — 
wurden in der Folgezeit dem tschitscherini und melanurus angegliedert. SKORIKOV 
bezeichnete die graugebanderten und schwarzafterigen Weibchen aus dem Pamir 
als tschitscherini ciliatus (Skor. in litt.). Zwei von Skor1Kov determinierte Exem- 
plare befinden sich in Coll. O. Voer. Frizsx und v. Waener bilden einen mela- 
nurus apicatus Fr. und vy. WAGNER aus dem Pamir und Altai ab (Zool. Stud. It). 
Dieser diirfte jedoch nichts anderes als der typische oberti Mor. sein. Kin typisches 
Mannchen aus Turkestan, von RaposzkovsKy determiniert, befindet sich in 
Coll. O. Voer. 

Ich habe diese Art im Pamir in Anzahl gesammelt und zwar beide Formen. 
Von den Mannchen sagt bereits Raposzkovsky, daf ihr Genitalapparat am 
meisten Ahnlichkeit mit mastrucatus besitzt. Wenn Skorikov spater seinen 
ciliatus zu Subterraneobombus stellte, so hat die dem melanurus griseofasciatus sehr 
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ahnliche Farbung ihn vermutlich die groBen Differenzen zwischen beiden iiber- 
sehen lassen. 
Bombus oberti Mor. charakterisiert sich folgendermaBen: 
Etwas kleiner als melanurus griseofasciatus (oberti, 2,3—3 cm, melanurus griseo- 
fasciatus 2,8-—3,7 cm). Kopf etwas kiirzer als bei melanurus griseofasciatus, Grube 
der Oberlippe in der Mitte beiderseits durch 


die Wiilste eingeengt, flacher und kleiner 
als bei melanurus griseofasciatus, Wangen 
kiirzer, nur 1,5mal so lang als breit (bei mela- 
nurus griseofasciatus fast 1,8mal so lang als 
breit). Clypeus auf der Scheibe sehr fein 
punktiert, aber dichter und kraftiger als bei 
melanurus griseofasciatus. Das 1. Glied der 
Fiihlergeifel kiirzer als die beiden folgenden 


Abb. 18. Abdominalende von B. oberti zusammen, 2. nur wenig langer als breit, 
Gee nels i Vee ees 3. etwas langer. Letztes Abdominaltergit 
mit oral-caudal verlaufender scharf begrenzter Rinne, die caudal breit und tief, 
oralwarts schmaler und flacher ist; caudalwarts nicht begrenzt (vgl. Abb. 18). 
Pro- und Metathorakalbinde gelb, desgleichen 1. und 2. Abdominaltergit. 
Mesothorakalbinde schwarz, schmal], mit gelben Haaren durchsetzt. Kopf schwarz 
behaart. 3. Abdominalsegment schwarz, in der caudalen Halfte mit zahlreichen 
ziemlich diffus verteilten rétlichen und gelblichen Haaren untermischt. Die fol- 
genden Abdominalsegmente braunrot. Beine und Unterseite schwarz, nur an den 
Randern der letzten Sternite rotbraune Haarsiume. Die Prothorakalbinde geht 
seitlich nur wenig iiber die Tegulae hinaus. Thoraxseiten deshalb gréfitenteils 
schwarz. 
Fundort: siidlich d. Kara-kul (Pamire), 12. VII., 3960 m, 1 @. 


Die Arbeiter sind verhaltnismaBig kleiner, im Durchschnitt viel kleiner als die 
Arbeiter von melanurus griseofasciatus. Die drei letzten Abdominalsegmente sind 
stets rot (lapidarius-Rot). Die hellen Binden des Thorax und Abdomens sind 

griinlich gelb. In Farbung und GréBe 


ahneln sie oberflichlich betrachtet 
auBerordentlich den Arbeitern von 
separandus, doch sind Beine, Kopf und 
K6rperunterseite stets schwarz behaart. 
Auch zeigt sich bei ihnen nie die Ten- 
denz zur Bildung heller Ciliensiume am 
caudalen Rand des 3. Segmentes. 

Die sehr struppig behaarten Mann- 
chen ahneln in ihrer Farbung den Arbei- 


tern, doch kommt es bei ihnen zur Bil- 

dung von Ciliensiumen. Neben solchen 

Tieren, welche keine gelben Haare auf 

Abb. 19. Genitalien von B. oberti. dem 3.Segment zeigen (azonatus-Form), 

finden wir solche, die deutlich ausgebil- 

dete Cilien haben (postzonatus-Form). Gesicht, Unterseite und Beine sind stark gelb 

behaart. Die Mesothorakalbinde ist vielfach mit zahlreichen gelben Haaren durch- 

setzt, ohne daB es jedoch zu einer typischen eriophoroides-Form kame. Die mann- 

lichen Genitalien sind bereits von MorawiTz genau geschrieben worden. Ich habe 

dieser Beschreibung nichts hinzuzusetzen und verweise deshalb nur auf Abb. 19. 

Weitaus haufiger als in der Stammform treten die Weibchen als B. oberti 
griseofasciatus nov. var. (= tschitscherini ciliatus Skor. in litt.) auf. 
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2. Bombus oberti griseofasciatus nov. var. 

Mesothorakalbinde schwarz, haufig mit eingemischten greisen Haaren. Helle 
Binden des Thorax und der Abdominalsegmente 1 und 2 grau, zumeist dunkler 
als bei melanurus griseofasciatus, zuweilen deutlich schmutzig gelb bis hell-braun- 
lich, 3. bis 4. Abdominalsegment schwarz bis dunkel rotbraun, mit helleren 
(braunen oder weiBlichen) caudalen Saumen. Kopf, Unterseite und Beine schwarz. 
Diese Farbung wurde bei Arbeitern und Mannchen nie angetroffen. 

Oberti griseofasciatus m. ist im Pamir-Gebiet seltener als melanurus griseo- 
fasciatus. Beide haben ungefahr das gleiche Verbreitungsgebiet. 

Bei den in der Fundort-Zusammenstellung aufgefiihrten Weibchen handelt 
es sich stets um oberti griseofasciatus-Weibchen. 

Fundorte: Kara-kul (Pamire), 6. VII., 3960 m, 1 9; 
siidéstlich des Kara-kul (Pamire), 12. VII., 3960 m, 1 9; 
Tal dstlich des Kara-kul (Pamire), 8. VII., 4000 m, 1 9; 
Ak-baital-Tal (Pamire), 16. VII., 4000 m, 2 99; 
Pa Naisa-tasch (Pamire), 31. VII., 4300 m, 2 99, 899; 
Koi-tesek (Pamire), 26. VIII., 4000 m, 1 9, 5 $2; 
Sasik-kul ((Pamire), 4. VIII., 4050 m, 7 99, 2 34; 
Sor-Mardjanai (westliche Taler), 30. VIII., 3900 m, 2 $2; 
Bulun-kul (westliche Taler), 27. VIII., 3900 m, 1 3; 
Jaman-tal (Pamire), 27. VII., 3700 m, 19; 
Djeken-Aral (Pamire), 7. VIII., 4200 m, 19. 


Die Zuordnung des Bombus oberti zu einer der bekannten Untergattungen ist 
strittig. Betrachten wir zuerst die mannlichen Genitalien daraufhin. Nach der 
Form der Sagitta gehért diese Art zur Uncobombus-Gruppe. Diese zerfallt in die 
Untergattung Cullumanobombus, Pratobombus, Mastrucatobombus und. Sibirico- 
bombus. In der Form des Hakens der Sagitta ahnelt oberti auffallend den Arten 
der letztgenannten Untergattung. Auch die Squama wiirde sich gut in diese 
Untergattung einpassen lassen, wenngleich der fingerformige Fortsatz langer und 
diinner ist. Die Lacinia ist dagegen ganz anders gestaltet. Bei regeli, morawitzi 
und sibiricus ist die Lacinia schmal, distal ein wenig verbreitert und mit Haken und 
Kerbe versehen. Bei niveatus und vorticosus ist zwar die Lacinia bedeutend 
breiter, aber auch hier ist das zugespitzte Ende dennoch ahnlich wie bei den 
anderen Sibiricobombus gestaltet. Bei Bombus oberti ist die Lacinia dagegen 
breit, am Innenrande gerundet und am Aufenrande ziemlich lang ausgezogen 
(vgl. Abb. 19). 

Pratobombus, Cullumanobombus und Mastrucatobombus kommen nicht nur 
wegen der etwas anders gestalteten Sagitta nicht in engere Wahl, sondern auch 
wegen ihres viel kiirzeren Kopfes. Bei der letztgenannten Gattung verbieten zu- 
dem die gezihnten Mandibeln die Zuordnung. 

In der Kopflange ahnelt B. oberti wiederum den Sibiricobombi am starksten. 
Aber auch hier sind sehr charakteristische Unterschiede vorhanden: 

1. Die Wangen sind gegen den Clypeus zu scharfer begrenzt. 

2. Die Punktierung der Wangen ist weitaus schwacher und geht nicht so weit 
medianwirts wie bei den Sibiricobombr. 

3. Der Clypeus ist dichter, aber viel feiner punktiert. 

4. Das 2. Glied der FihlergeiBel ist kurz, nur wenig langer als das 3. _ Es ist 
noch ein wenig kiirzer als bei B. sibiricus, der B. oberti in dieser Hinsicht am 
nachsten stehen. ; oe 

5. Die Facettenaugen sind nicht blasig aufgetrieben wie bei den Sibirico- 
bombi. 
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Diese Unterschiede lassen es als unméglich erscheinen, oberti der Untergat- 
tung Sibiricobombus zuzuordnen. Es scheint mir berechtigt, fir diese Art eine 
besondere Untergattung zu bilden. Ich schlage dafiir den Namen Obertobombus 
vor. Obertobombus gehért zu Anodontobombus KRuGER. 


II. Psithyrus. 
Wie bereits oben dargelegt wurde, sind Schmarotzerhummeln auf den Pa- 
miren nicht angetroffen worden. In den westlichen Talern sind sie sehr selten. 
Es wurden folgende Arten gefangen: 


1. Psithyrus branickit typicus Rav. 
Ein schwarzafteriges Weibchen. Nur an den Seiten des 2. und 3. Segmentes 
bleiben zahlreiche gelbliche Haare erhalten. 
Fundort: Mus-kulak (westliche Taler), 26. VII., 3600 m, 1 9. 
2. Psithyrus rupestris eriophoroides nov. var. 
Die ersten drei Abdominalsegmente sind gelb, das vierte ist ganz schwarz. 
In zwei Fallen ist auch die orale Halfte des 5. Segmentes schwarz. Die folgenden 
Segmente und die caudale Halfte des 5. sind rot. Auf dem Thorax ist die Mesotho- 
rakalbinde bis auf wenige schwarze Haare in der Mitte der Scheibe geschwunden. 


Fundorte: Dusach-dara (westliche Taler), 31. VIII., 4500 m, 2 33; 
Burchan-Tal (Boro-Choro-Gebirge), VIII., 09, 1 g (Coll. O. Voer). 
Narynj (Siebenstromland), 1. [X. 08, 1 g (Coll. O. Voar). 


5. Uber Variabilitit der Bombi des Pamir-Gebietes. 

Bei der Besprechung der im Pamirgebiet gesammelten Formen wurde 
bereits das Wichtigste tiber Variabilitaét und Variationsrichtung bei den 
dort lebenden Hummeln und ihren nachsten Verwandten in anderen 
Teilen Turkestans gesagt. Es wurden sechs Hauptvariationsrichtungen 
in diesem Gebiet angetroffen : 


I. Aufhellung der hellen Binden auf Thorax und Abdomen: 
Melanurus griseofasciatus (9 2), griseofasciére Formen von separandus 
(29), mendax macarjini (22,29, 3), griseofasciare Formen von biroi 
(QQ), oberti griseofasciatus (2°). 


II, Bildung von hellen Scéiumen an den Caudalréndern der Abdominal- 
segmente 3—d: 


Melanurus ciliatus (33), separandus, keriensis, biori, leucopygus, 
oberti, fedtschenkoi. 


III. Obliterieren der schwarzen Binde des 3. Segmentes von caudal nach 
oral durch Eindringen roter Haare: 
Mendax marussinus, regeli rufocaudatus rufozonatus (2 9). 


LV. Schwarzwerden der letzten Abdominalsegmente: 
Regeli (33), oberti, branickii. (AuBerdem sind folgende Formen 
‘mit schwarzen letzten Abdominalsegmenten bekannt: Melanurus, mela- 
nurus griseofasciatus und fedtschenkoi). Eine Tendenz zum Schwarz- 
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werden der letzten Abdominalsegmente finden wir auch bei den Mann- 
chen von Psithyrus rupestris eriophoroides. 


V. Obliterieren bzw. Fehlen der Mesothorakalbinde: 


Regeli rufocaudatus, mendax marussinus, silantjewi (3), leucopygus fla- 
vonotus, biroi (3S), separandus (3S), fedtschenkoi, melanurus, branickii, 
rupestris eriophoroides (3S), ferganicus. 


VI. Melanismus bei turkestanischen Formen: 
regeli, silantjewi, mendax defector. 


Auferhalb jener Gruppen stehen Formen wie laesus, elegans und lu- 
corum, die in ihrer Farbung konstant oder nahezu konstant sind und den 
Rassen anderer Gegenden sehr ahnlich bleiben. 

Weitaus charakteristischer und von allgemeinerer Bedeutung ist 


VII. Die intrasexuelle Heterochromie der Pamirhummeln: 
melanurus griseofasciatus, separandus, biroi, oberti. Diese Tatsache soll 
im Zusammenhang mit der Progressivitaét der Weibchen besprochen 
werden. 

Die oben unter 1. und 2. aufgefiihrten Konvergenzen haben O. Voer 
dazu veranlaft, in Turkestan von einem postzonal-pallidofascidéren Cha- 
rakter der Farbung zu sprechen. Diesem stellt er den eriophoroid-pallido- 
fascidren Charakter der Farbung zahlreicher Hummeln des Kaukasus 
gegeniiber. Unter pallidofasciarem Charakter versteht Voor die groke 
Ausdehnung heller Binden. Mit postzonaler Form des pallidofasciérem 
Charakters bezeichnet er die Tatsache, daB bei den turkestanischen Tieren 
das Gelb am caudalen Teil des 3. Abdominalsegmentes auftritt und sich 
von hier aus auf das ganze Segment oder auf groBe Teile desselben aus- 
dehnen oder aber als Cilien auch auf den folgenden Segmenten (4. und 5., 
beim Mannchen auch auf dem 6.) auftreten kann, bevor eine Obliterierung 
der Mesothorakalbinde eintritt. Die eriophoroide Form des pallidofas- 
ciaren Charakters unterscheidet sich darin von der ersteren, daB zwerst 
die Mesothorakalbinde verschwindet. Diese Unterschiede werden durch 
viele Beispiele gefestigt. 


J. Aufhellung der hellen Binden auf Thorax und Abdomen. 

Bei der Besprechung der gesammelten Formen wurde bereits auf das 
Vorherrschen grauer Binden auf Thorax und Abdomen bei den Hummel- 
arten des Pamir aufmerksam gemacht. In der Ubersicht zu Anfang 
dieses Kapitels konnten wir fiinf Arten aus dem Pamir namhaft machen, 
die entweder stets graue Binden besitzen (melanurus griseofasciatus, 
mendax macarjini) oder doch in einigen Varietaten graugebindert sind 
(biroi, separandus, oberti). Melanurus und mendax fliegen im Alai mit 
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gelben Binden. Auch der dem melanurus griseofasciatus am nachsten 
verwandte melanurus tschitscherint des 6stlichen Turkestan und der siid- 
lichen Vorberge des Tientschan ist gelb bis gelbbraun gebandert. Im 
Pamir dagegen sind die Vikarianten dieser Formen griseofasciar. Birot 
fliegt im Hochgebirge in flavo- und griseofasciarer Tracht. In den 
Vorbergen (Alai) fliegt dagegen nur der schmutziggelb gebanderte biroi 
typicus. 

Diese Tendenz der Aufhellung der Binden ist jedoch nicht nur auf 
den Pamir beschrankt. O. VoerT u. a. haben des 6fteren hervorgehoben, 
daB® auch im Kaukasus, in den Pyrenien, in den siidsibirischen Gebirgen 
bis nach Kamtschatka, im Himalaya und im arktischen Gebiet eine Auf- 
hellung nachweisbar ist. Charakteristisch fiir den Pamir ist jedoch der 
griseofasciiire Charakter vieler Formen. Die gleichgerichtete Tendenz 
der Bildung grauer Binden bei 5 Spezies fiihrt im Pamir zu einem pra- 
gnanten Fall regionaler Konvergenz. 

Die Farbung des Abdomens schlieBt sich, wenn wir die Abdominal- 
spitze unberiicksichtigt lassen, in vielen Fallen eng an die des Thorax 
an. Die beiden ersten Segmente sind dann von der Farbung des Pro- 
und Metathorax, das 3. Segment besitzt in diesem Falle vielfach eine 
schwarze Querbinde. Die letzten Abdominalsegmente kénnen entweder 
weiB, rot oder schwarz sein. Diese Art der Zeichnung (fascidrer Typ) 
treffen wir bei fast allen Hummelarten des Pamir an. 

Bei den griseofasciéren Arten Turkestans werden die urspriinglich 
gelben Segmente 1 und 2 allmahlich ebenso grau wie die Thorakalbinden. 
Auf Abb. 7 und 17 ist diese Variationsreihe fiir separandus und biroi zur 
Darstellung gebracht. Es zeigt sich hier, da bei allen griseofasciaren 
Formen sehr selten alles Gelb auf dem zweiten Abdominalsegment ver- 
schwindet. Nur bei dem albofasciéren separandus incertoides aus der 
nordlichen Mongolei verschwinden auch auf dem 2. Segment alle gelben 
Haare. O. Voer findet bei grauen Binden des Thorax und des 1. Seg- 
mentes eine gelbe Binde auf dem 2. Segment bei equestris wiistneii, 
helferanus subbaicalensis, patagiatus, sicheli flavostriatus, wuniens, separan- 
dus flavostriatus, keriensis und biroi flavostriatus. Bei den albofasciiren 
Arten des Kaukasus ist die Binde des 2. Segmentes stets von der Férbung 


des 1. Segmentes und des Thorax. Auch hier zeigt sich ein charakteristi- 


scher Unterschied in den Trachten beider Faunen und ein weiterer Fall 
von regionaler Konvergenz, der mit dem griseofasciairen Charakter der 
Farbung auf das engste korreliert zu sein scheint. Bei dem weifgebin- 
derten eversmanni persicus aus Persien ist dagegen nur die 1. Abdominal- 
binde wei8, die zweite gelb. Hversmanni typicus aus dem Kaukasus weicht 
mit zwei weiBen Abdominalbinden nicht von anderen albofascidiren 
Formen dieses Gebietes ab. Anderseits finden wir in mastrucatus strami- 
neus aus dem Kaschmir eine bistriatus-Form, d.h. bei wei®en Pro- und 
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Metathorakalbinden sind die ersten beiden Abdominalbinden gelblich 
geblieben. Solche bistriatus-Formen sind uns von separandus und biroi 
auch aus Turkestan bekannt geworden. Bei mastrucatus kaschmirensis 
aus dem Kaschmir sind beide Abdominalbinden bereits weiB geworden. 

Inwiefern der pallidofasciire Typus mit dem Standort der Arten 
kausal zusammenhingt, vermégen wir einstweilen nicht zu entscheiden, 
ebensowenig wie wir nichts dariiber aussagen kénnen, weshalb im Kau- 
kasus zahlreiche Hummeln albofasciar, im Pamirgebiet dagegen griseo- 
fasciar sind. 


II. Bildung von hellen Siumen an den Candalrindern 
der Abdominalsegmente 3—5. 

Im systematischen Teil haben wir bereits auf die Haufigkeit der Cilien- 
bildung bei vielen Arten des Pamirgebietes hingewiesen. Am caudalen 
Rand des 3. Abdominalsegmentes treten lateral helle Haare auf, die sich 
medianwarts ausbreiten und einen hellen Saum bilden (postzonatus- 
Formen), dieser kann sich oralwarts verbreitern und alle schwarzen 
Haare des Segmentes verdrangen (zonatus-Formen). Bei biroi, separan- 
dus, keriensis, leucopygus, oberti- 3 3 und fedtschenkoi handelte es sich 
stets um helle Haare, die jenen der ersten beiden Segmente gleich ge- 
farbt sind. Diese Arten zeichnen sich weiter dadurch aus, daB auch am 
4.und 5. Abdominalsegment helle Saume auftreten. Es zeigte sich weiter- 
hin, da8B die Tendenz zur Bildung heller Saume mit dem Grad der Auf- 
hellung der Thorakalbinden steigt. Flavofasciare Formen haben nur 
gering entwickelte Saume, griseofasciare wohlausgebildete. In der 
Buchara scheint das Konvergenzzentrum fiir diese Form der Cilien- 
bildung zu liegen. Bombus keriensis und biroi bicilatus, die den stark- 
sten Grad von Cilienbildung zeigen, sind nur von hier bekannt geworden. 
Auch bei vorticosus postzonatus O. Voor finden wir in der Buchara und 
Transkaspien einen gelben Saum am Caudalrand des 3. Segmentes. 

Die Tendenz zur Bildung von hellen Saumen finden wir in weitaus 
schwacherer Form in drei weiteren Gebieten, namlich im Kaukasus bei 
lapidarius niveiventris und haematurus flavoimplicatus, im Transkaukasus 
bei niveatus skorikovi und auf Novaja-Semlja bei kirbyellus cinctus und. 
_ kirbyellus cinctellus. 

Ein zweites Konvergenzzentrum fiir Cilienbildung finden wir im 
Ussurigebiet. O. VoerT weist bereits auf die einander sehr ahnlich aus- 
sehenden equestris wiistneit, helferanus subbaicalensis und controversus 
des Chanka-See-Gebietes hin (II. S. 67). Hierzu gehéren noch ussurensis, 
consobrinus, modestus, flavobarbatus und agrorum aus demselben Gebiet. 
Ahnlich gezeichnet ist auch nymphae aus Transbaikalien. Die Cilien- 
bildung im Ussurigebiet unterscheidet sich jedoch von jener im Pamir- 
gebiet wesentlich darin, daB nie eine vollstandige Verdrangung des ur- 
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spriinglichen Haarkleides des betreffenden Segmentes stattfindet und daB 
alle oder fast alle Segmente gleichmaBig helle Cilien aufweisen. Ein suk- 
zessives Fortschreiten von oral nach caudal ist im Gegensatz zu den turke- 
stanischen Formen gleichfalls nicht nachweisbar. 

Mit diesem letzten Modus naher verwandt ist die Art der Cilienbildung 
bei den schwarzafterigen melanurus ciliatus-Mannchen, oberti griseofas- 
ciatus-Weibchen und fedtschenkoi ciliogerens-Weibchen. Bei diesen For- 
men werden die schwarzen Haare an den Caudalraindern der letzten 
Segmente graduell heller. Die Spitzen der Haare werden braunlich und 
kénnen schlieBlich weiBlich werden. Eine sukzessive Aufeinanderfolge 
der Aufhellung der Segmentrander laBt sich jedoch nicht feststellen. 
Wie bei den Ciliensaumen der Ussuri-Tiere handelt es sich um eine simul- 
tane Entstehung auf den in Frage kommenden Segmenten. 


III. Obliterierung der schwarzen Binde des 3. Segmentes ven caudal 
nach oral durch Kindringen roter Haare. 

Diesen Modus finden wir bei zwei Formen verwirklicht bei regeli 
rufocaudatus rufozonatus und bei mendax marussinus (vgl. Abb. 11 und 15). 
Auch bei separandus kénnten wir einen Fall auffinden, bei dem die 
schwarzen Haare durch rote ersetzt sind (vgl. Abb. 8). Doch handelt 
es sich hier um einen Einzelfall. Wenn wir von mastrucatus absehen, 
der in allen Varietaéten eine rote Behaarung der caudalen Halfte des 
3. Segmentes aufweist, kennen wir nur noch bei alpinus einen Fall, der 
mit jenen oben genannten vergleichbar ware. Bei alpinus pretiosus wird 
der mediane Teil des 3. Segmentes rot. Bei alpinus diabolicus ist das 
3. Segment bereits ganz rot und das 2. mit zwei roten Flecken versehen. 
Bei alpinus typicus endlich ist nurmehr das 1. Abdominalsegment schwarz 
geblieben. 

IV. Schwarzwerden der letzten Abdominalsegmente. 

Bei regeli rufocaudatus nigrocaudatus, oberti griseofasciatus und Psithy- 
rus branickii verlauft die Variationsrichtung gerade entgegengesetzt zu 
dem vorigen. Die roten Haare der letzten Abdominalsegmente werden 
durch schwarze verdriingt. So sehr die Endstufen dieses Prozesses ‘tiber- 
einstimmen, so verschieden ist dennoch ihre Entstehung. Keine Art 
stimmt mit der anderen in dieser Hinsicht genau tiberein. 

Bei den regeli des Pamirgebietes konnten wir ein streng segmentales 
Fortschreiten der schwarzen Haare von caudal nach oral feststellen 
(vgl. Abb. 9). Bei oberti griseofasciatus finden wir eine simultane Ver- 
dunklung der roten Haare. Zwischen den roten Caudalhaaren des 
oberti typicus und den schwarzen Haaren des oberti griseofasciatus sind 
alle Ubergange vorhanden. Bei Psithyrus branickii konnte ich bei den 
71 Weibchen aus Narynj der Coll. O. Voat folgende Feststellungen 
machen. Bei vier Exemplaren sind fast alle Haare des vorletzten Seg- 
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mentes rot (rufocaudatus m.). Auch auf den beiden vorhergehenden Seg- 
menten sind lateral einzelne rote Haare vorhanden. 9 Exemplare zeigen 
nur noch lateral rote Haare in gréBerer Zahl. Die roten Haare der vor- 
hergehenden Segmente sind noch mehr reduziert. 17 Exemplare zeigen 
noch weniger rote Haare lateral und 41 Exemplare sind schwarzafterig 
(typicus). Die roten Haare werden somit median beginnend durch 
schwarze Haare ersetzt und zwar halten sich die roten Haare am langsten 
auf dem vorletzten Segment. 

Zu den aufgefiihrten Beispielen kommen alle jene Falle hinzu, in 
denen die Arten stets schwarzafterig sind. Es sind dieses melanurus, 
melanurus griseofasciatus und fedtschenkot. 

Ks ist sehr charakteristisch fiir die Hummelfauna Turkestans, daB die 
Schwarzafterigkeit hdéufig verbunden ist mit dem Auftreten eines einfarbig 
braunen Thorax, so daB die Tiere oberflachlich betrachtet einander zum 
Verwechseln ahnlich sehen. Es sind dieses namentlich melanurus, fed- 
tschenkot, branickit und wenn wir von der Schwarzafterigkeit absehen, 
auch ferganicus, die einander fast vollig gleich sind. Die eriophoroiden, 
fast ganz schwarzafterigen regeli seien auch an dieser Stelle erwahnt. 

Den fasciaren Typus schwarzafteriger Formen charakterisieren oberti 
griseofasciatus und melanurus griseofasciatus. Beide Arten sind zum Ver- 
wechseln ahnlich gefarbt und gezeichnet. Die Ubereinstimmung geht 
hier so weit, daB selbst ein so guter Kenner der asiatischen Bombi wie 
Sxorrkov die Zugehorigkeit zu verschiedenen Untergattungen nicht er- 
kannt hat. 

Diese Falle von Schwarzafterigkeit leiten tiber zur allgemeinen Ver- 
dunklung der Tiere, zum Melanismus. 


V. Obliterieren bzw. Fehlen der Mesothorakalbinde. 

Wie in der Farbung der hellen Binden, so finden wir auch in der Ob- 
literierung der Mesothorakalbinde einen deutlichen Unterschied zwi- 
schen den Kaukasustieren und den Pamirtieren. Die beiden eriophoro- 
iden Arten des Kaukasus sind, wenn wir von den Mannchen absehen, 
albo-eriophoroid (lapidarus eriophorus und silvarum convergens). Auch 
jene Formen, bei welchen die Mesothorakalbinde sich gerade aufzulésen 
beginnt (mastrucatus alpigenus decolor und lapidarius caucasicus atavus) 
sind bereits albofasciar. Demgegeniiber ist aus ganz Turkestan noch 
keine griseo- oder albo-eriophoroiden Form bekannt geworden, ebenso 
wenig wie wir flavo-eriophoroiden Weibchen aus dem Kaukasus kennen. 
In Turkestan eilt mithin die Auflésung der Mesothorakalbinden der 
Aufhellung des Thorax voraus. Im Kaukasus werden degegen erst die 
Pro- und Metathorakalbinden wei8. Dann erst obliteriert die Meso- 
thorakalbinde. Turkestanische Arten, die im flavofasciéren Stadium 
nicht eriophoroid werden, scheinen bei weiterer Sy ie der Pro- 
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und Metathorakalbinde auch wenig Neigung zu haben, griseo-eriophoroid 
zu werden. Dieses zeigt sich deutlich bei separandus. Die flavofasciaren 
separandus haben eine viel schmilere Mesothorakalbinde als die griseo- 
fasciaren. Der albofasciiire separandus incertoides hat von allen Rassen 
dieser Art die breiteste Interalarbinde. Erwahnt sei auch, daf der inten- 
siv gelbe biroi rubfuscofasciatus von allen biroi-Formen die schmalste 
Binde hat. Bei typicus und den griseofasciaéren Formen ist sie stets 
breiter. : 
VI. Der Melanismus bei turkestanischen Arten. 

Diesen Fallen ist der Melanismus bei einer Anzahl Arten aus den 
turkestanischen Gebirgen diametral entgegengesetzt. 

Beim Melanismus in Turkestan haben wir zwei Haupttypen zu unter- 
scheiden: 1. Verdunklung der hellen Binden, ohne da8 eine Verdrangung 
derselben durch schwarze Haare erfolgt (regeli typicus) und 2. Verdran- 
gung der hellen Binden durch schwarze Haare (stlantjewi intermedius, 
taeniatus und collaris ; regeli tenuifasciatus und ataeniatus ;mendax defector) . 

Regeli rufocaudatus und branickii zeigen, daB die Verdunklung 
des Abdomens ganz unabhangig von der Farbung des Thorax verlaufen 
kann, kennen wir doch bei regeli aus dem Pamir sogar Falle, in welchen 
die Mesothorakalbinde obliteriert, das Abdomen dagegen melanistisch 
wird (Abdominal-Melanismus). Bei silantjewi sind jedoch Abdominal- 
Melanismus und Thorakal-Melanismus streng korreliert, wenngleich der 
erstere stets vorauseilt. Falle von reinem Thorakal-Melanismus sind 
mir nur von éerrestris und lucorum bekannt. Bei cryptarum, sassaricus 
und sardous verschwindet die Collare, waihrend das Gelb des 2. Seg- 
mentes fast unverandert bleibt. Falle von reinem Thorakal-Leucismus 
sind aus dem Kaukasus bekannt geworden (silvarum convergens, lapi- 
darius eriophorus und caucascicus). In diesen Fallen wird der Thorax 
weil, die ersten drei Abdominalsegmente bleiben dagegen schwarz. 

Bei den melanistischen Bombi Turkestans scheint es sich in keinem 
Falle um Hochgebirgsarten zu handeln. silantjewi ist nur aus dem regen- 
reicheren Alai, dem Boro-Choro-Gebirge und dem Siebenstromland (Na- 
rynj) bekannt. Im trockeneren Pamir fehlt er. Die regeli des Pamir haben 
stets viel hellere Binden als die Tiere aus dem Alai und Tientschan-Gebiet. 
Wahrend wir aus dem letzteren Gebiet melanistische Formen bei den 
Weibchen kennen (fuscocaudatus), fehlen solche Tiere im Zentral-Pamir 
ganz. Die melanistischen regeli des Pamir-Gebietes beschrinken sich 
auf die Arbeiter und Mannchen aus den feuchteren und tiefer gelegenen 
westlichen Talern. Desgleichen ist der melanistische mendax defector 
auf den Alai, das Boro-Choro-Gebirge und auf das Siebenstromland be- 
schrankt. Die Pamir-Tiere haben viel hellere Binden (mendaa macarjini). 
In diesem Zusammenhang sei auch erwihnt, daB die dunkelsten birot 
(birot typicus) im Alai und Alai-Tal fliegen. Die Tiere des Pamirs sind 
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durchweg heller gebindert, ausgenommen biroi subfuscofasciatus, der 
in den westlichen Talern vorkommt. 

Kinen besonders charakteristischen Fall, der fiir unsere Darlegung 
spricht, veranschaulicht Psithyrus campestris. Die stark melanistischen 
Formen sind nur von Narynj (Siebenstromland) aus dem Vorgebirge be- 
kannt. Die schwach gebinderten Varietiiten kommen sowohl in Narynj 
als auch im Boro-Choro-Gebirge vor. Die am breitesten gebanderte 
Rasse ist nur aus dem Boro-Choro-Gebirge bekannt. Es zeigt sich somit, 
daf} die melanistischen Tiere im Vorgebirge, die pallidofasciaren im Ge- 
birge vorkommen. Leider sind keine genaueren Fundortsangaben ge- 
macht worden. 

Es hat somit den Anschein, als ob die melanistischen Arten Tur- 
kestans auf die regenreicheren Mittel- und Vorgebirge beschrankt sind 
und im regenarmen Hochgebirge nur pallidofascidre Arten fliegen. Zur 
Erhartung dieser Feststellung wire es notwendig, zu wissen, ob auch 
die pallidofasciaren sicheli, separandus, birot und mendax des Tientschan- 
Gebietes im trockeneren Hochgebirge fliegen, etwa oberhalb der Baum- 
und Strauchstufe. 


VII. Uber Homochromie und Heterochromie bei Weibchen und Arbeitern. 


Kinen weiteren Unterschied in der Farbung zwischen den Hochge- 
birgsarten Turkestans und jenen des Kaukasus finden wir bei dem Ver- 
gleich der Farbung der drei Geschlechter der Hummeln, der Weibchen, 
Arbeiter und Mannchen. Bei allen albofasciaren Arten des Kaukasus 
sind Weibchen und Arbeiter gleichgefarbt. Dasselbe gilt fiir die albo- 
eriophoroiden Tiere. Im Pamir-Gebiet haben wir vier griseofascidre 
Formen hei den Weibchen kennengelernt (melanurus griseofasciatus, 
separandus, birot und oberti griseofasciatus). Bei diesen vier Arten sind 
die Arbeiter stets flavofasciaér, also anders gefarbt als die Weibchen. 
Wir k6énnen diese Tatsache kurz als intrasexuelle Heterochromie bei Weib- 
chen und Arbeitern bezeichnen. Die Weibchen und Arbeiter des Kau- 
kasus sind somit homochrom (intrasexuelle Homochromie), die des Pamir- 
(und auch des Tientschan-)Gebietes heterochrom. Falle von Heterochromie 
zwischen Weibchen und Arbeitern einerseits und Mannchen andererseits 
sind als Geschlechtsdimorphismus, in diesem Falle sprechen wir besser 
von intersexueller (Homo- und) Heterochromie fiir viele Hummeln bekannt. 
Daneben gibt es aber im Kaukasus bei albofasciaéren Tieren auch Bei- 
spiele von Homochromie bei allen Geschlechtern. Ich erwahne hier den 
griseofasciaren simulatilis pancifasciatus Sxor., silvarum daghestanicus 
Sxor. und silvuarum convergens Skor. Die beiden ersteren fliegen im Trans- 
kaukasus, die letztere Form im Nord-Kaukasus. Im Gegensatz zu den 
heterochromen griseofasciaren melanurus, oberti, separandus und biroi, 
sind die flavofasciaren Formen der gleichen Arten in allen Geschlechtern 
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homochrom. Die Arbeiter und Mannchen der griseofasciaren als auch 

jene der flavofasciadren sind stets von der gleichen flavofasciaren Farbung. 

In der Abb. 20 sind einige Beispiele fiir intrasexuelle und inter- 

sexuelle Homochromie und Heterochromie zur Darstellung gebracht. 

Einen besonders chrakteristischen Fall von intrasexueller Heterochromie 
Kaukasus Pamir 
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B. simulatilis B. caucasicus B. separandus B. separandus 
pancifasciatus typicus flavofasciatus 


Abb. 20. Beispiele fiir intra- und intersexuelle Homochromie (I, IV), fiir intrasexuelle 
Homochromie + intersexuelle Heterochromie (II) und fiir intrasexuelle Heterochromie (III). 
veranschaulicht uns Bombus oberti Mor. Die Weibchen kommen im Pa- 
mir in zwei Trachten vor: als typicus mit gelben Binden und rotem After 
und als griseofasciatus mit grauen Binden und schwarzem After. Alle 
Arbeiter sind dagegen gelb gebindert und rotafterig; graugebanderte 
und schwarzafterige Arbeiter fehlen. Ebenso wie die Arbeiter sind auch 

die Mannchen gefarbt. 
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Auf einen weiteren Fall haben wir bereits oben hingewiesen. Die 
griseofasciéren Weibchen von separandus im Zentral-Pamir zeigen weit- 
aus stirkere Ciliensiiume an den Abdominalsegmenten als die stets 
flavofasciaren Arbeiter. In den westlichen Talern dagegen kann die Auf- 
hellung des 3. Abdominalsegmentes bei Arbeitern jedoch noch weiter 
fortschreiten als bei den Weibchen. 

Die intersexuelle Heterochromie ist bei Hummeln weit verbreitet. 
Intrasexuelle Heterochromie zwischen Weibchen und Arbeitern ist da- 
gegen fast ganz auf die zentral-asiatischen Gebirge beschrankt. Eine 
Ausnahme bilden gewisse Formen des B. ruderatus, insbesondere die 
Subspezies argillaceus. Die Weibchen von argillaceus typicus haben stets 
ein ganz schwarzes Abdomen. Bei den ,,kleinen Weibchen“ und ,,groBen 
Arbeitern“ (taeniatus O. Voat) wird das erste Abdominalsegment gelb; 
bei einem Teil der ,,groBen Arbeiter“‘ und Arbeiter werden zudem noch 
die beiden letzten Abdominalsegmente weiB (analis Frizsz und pro- 
pecongruens O. Voet). Ruderatus corsicus SCHULTH. aus Corsica und rude- 
ratus sardiniensis TOURN. aus Sardinien zeigen nur sehr geringe Grade 
von intrasexueller Heterochromie (vgl. O. Voer I, 8. 31). 

Die angefiihrten Falle von Heterochromie zwischen Weibchen und 
Arbeitern sind ein klarer Beweis fiir das phylogenetische Fortgeschritten- 
sein der Weibchen bei den Hummeln. Die oben angefiihrten zentralasia- 
tischen Tiere zeigen, da8 erst in zweiter Linie die Farbung der Weibchen 
sich den Arbeitern mitteilt. Als nachste Stufe finden wir dann die Homo- 
chromie aller Geschlechter. Es zeigt sich somit, daB der Pamir auch fiir 
die intrasexuelle Heterochromie ein Zentrum regionaler Konvergenz dar- 
stellt. Gleichzeitig hat es den Anschein, als ob diese Erscheinung in 
irgendeinem Zusammenhang mit dem griseofasciairen Farbungscharakter 


- steht. 


Das gleichzeitige Vorkommen flavofasciarer Weibchen deutet offen- 
bar darauf hin, da die Entstehung der griseofasciéren Farbung hier noch 
jiingeren Datums ist. Ob wir daraus auf eine erst in letzter Zeit erfolgte 
Einwanderung dieser Arten in das Pamir-Gebiet schlieBen kénnen, er- 
scheint so lange zweifelhaft, als wir nicht die Griinde fiir die Entstehung 
- der griseofasciaren Farbung kennen. Kann aber festgestellt werden, dafs 

Umweltfaktoren fiir ihre Entstehung verantwortlich sind, so gewinnt 
diese Anschauung an Wahrscheinlichkeit. Auf jeden Fall konnte hier 
gezeigt werden, da die Arbeiter im Gegensatz zu den Weibchen die kon- 
servativere Form darstellen. 

Fiir die Mannchen konnte O. Voet entsprechendes zeigen. Sie sind 
noch konservativer als die Arbeiter. 

Bei dieser Gelegenheit sei auch darauf aufmerksam gemacht, daB die 
Miannchen der Arten einer Untergattung, bei groBer Divergenz der Far- 
bung der dazu gehérenden Weibchen, haufig sehr einheitlich und wenig 
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voneinander abweichend gefirbt sind (Mastrucatobombus, Pomobombus, 
Subterraneobombus, Hortobombus). Auch daraus kann man den SchluB 
ziehen, da die Minnchen die phylogenetisch altere Tracht aufweisen, 
oder mit anderen Worten, daB die Weibchen das progressivere Element 
sind. 

Uber-die Ursachen der Progressivitat der Weibchen vermégen wir 
bisher nichts auszusagen. Im allgemeinen hat sich gezeigt, dai die Mann- 
chen das stiirker progressive Geschlecht sind (mannliche Praponderanz, 
TH. EIMER). 

6. Schlufibemerkungen. 


Mit den oben angefiihrten Beispielen haben wir zeigen kénnen, da 
die Hummelfauna des Pamir innerhalb der pallidofasciaren Zone Eura- 
siens einen ganz besonderen Charakter aufweist. Wie diese Eigentiim- 
lichkeiten der ganzen Hummelfauna und die Konvergenzen innerhalb der- 
selben entstanden sind, bleibt. vorerst unbekannt. Die experimentelle 
Durchforschung der hier dargestellten Tatsachen allein kann Klarheit 
bringen. Es sei deshalb darauf verzichtet, mit mehr oder weniger wahr- 
scheinlichen Erlauterungen eine Lésung fiir die Entstehung von Konver- 
genzen geben zu wollen. Daf diese Erscheinungen mit Evidenz auf auBer- 
halb der Organismen liegende Faktoren hinweisen ist nicht zu bestreiten. 
Welcher Art diese Faktoren sind, wissen wir jedoch nicht. 


7. Zusammenfassung. 


Okologie, Verbreitung, Systematik und Variabilitat der Hummeln 
‘des Pamir wurden unter Beriicksichtigung fast aller aus Turkestan be- 
kannt gewordenen Arten dargestellt. 

I. Okologie: Die dem Pessimum stark geniherten Lebensbedingungen 
(niedriges Sommermittel, diirftige Vegetation, Nachtfréste, Trockenheit) 
bedingen eine groBe Individuenarmut. Die Lebensdauer der Hummel- 
staaten ist sehr kurz (Ende Juni bis Mitte August). Die Folge davon ist 
eine geringe Zahl von Arbeitern. Schmarotzerhummeln fehlen auf den 
Pamiren. Dieses alles erinnert an arktische Verhialtnisse. 

II. Verbreitung: Die horizontale und vertikale Verbreitung einer An- 
zahl Arten konnte festgelegt werden. 

III. Systematik: Eine Anzahl Formen wurden als neu beschrieben. 
Fir einige Arten wurden neue Unterscheidungsmerkmale gefunden. 
Diese konnten vielfach zur Bildung von Gruppen untereinander nahe 
verwandter Arten innerhalb der betreffenden Untergattungen verwandt 
werden. 

IV. Variabilitat: Trotz der Artenarmut ist die Mannigfaltigkeit der 
Formen im Pamir-Gebiet sehr gro8. Es konnten sechs verschiedene 
Richtungen der Variabilitat festgestellt werden, die bei einer Anzahl] 
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Arten gleichsinnig wirken und somit die Ursache fiir zahlreiche Falle 
von Konvergenz bilden. 

1. Aufhellung der hellen Binden auf Thorax und Abdomen: 

Es wurde gezeigt, daB bei vielen Hummeln des eurasiatischen Ge- 
birgsgiirtels vom Kaukasus bis nach Kamtschatka albo- oder griseo- 
fasciare Formen vorkommen. Im Gegensatz zu den albofasciiren Kau- 
kasus-Tieren finden wir im Pamir nur griseofasciire Formen. Die Aut- 
hellung schreitet am Thorax beginnend stets caudalwarts fort. Das 
2. Segment setzt der Aufhellung den gré8ten Widerstand entgegen und 
bleibt bei fast allen griseofasciairen Formen gelblich. 

2. Bildung von hellen Siumen an den Caudalréndern des 3.—5. Abdo- 
minalsegmentes : 

Es konnte gezeigt werden, daf bei griseofasciaren Tieren eine viel 
groBere Tendenz zur Bildung heller Cilien besteht als bei flavofasciaren 
Tieren. Diese Tendenz ist im Tientschan-Gebiet schwach, im Pamir star- 
ker, in der Buchara am starksten entwickelt. Im extremsten Falle 
kommt es zum Verschwinden der schwarzen Binde des 3. Segmentes. 

3. Verdringung der schwarzen Binde des 3. Segmentes durch das Rot 
des Abdominalendes. 

4. Schwarzwerden des weif- oder rotgefarbten Abdominalendes durch 
Verbreiterung der 3. Abdominalbinde caudalwarts. 

5. Obliterierung der Mesothorakalbinde: 

Im Gegensatz zu den albo-eriophoroiden Arten des Kaukasus sind alle 
Formen ohne Mesothorakalbinde im Pamir flavo-eriophoroid. Es konnte 
in einem Falle gezeigt werden, da flavofasciaére Formen eine schmale 
Mesothorakalbinde aufweisen. Bei griseofasciaren ist sie breiter, am 
breitesten bei einer albofasciaéren Form. Danach verschwindet bei den 
Pamir-Tieren die Mesothorakalbinde bereits bevor eine Aufhellung des 
Thorax stattgefunden hat. Andere Arten lassen eine gleiche Auslegung 
zu. Im Kaukasus erfolgt dagegen erst die Aufhellung und dann erst 
die Obliterierung der Binden. 

6. Auftreten von melanistischen Formen: 

Es wurde versucht zu zeigen, daB die melanistischen Formen Be- 
wohner regenreicherer Mittelgebirge sind. Im Hochgebirge (Pamir) kom- 
men nur pallidofasciare Formen vor. Die Analyse der phaenotypischen 
Entstehung von Melanismus ergab, dafs Thorax und Abdomen unab- 
hingig voneinander melanistisch werden konnen (Thorakal- und Ab- 
dominal-Melanismus). 

7. Die intrasexuelle Heterochromie der Pamir-Hummeln: 

Im Gegensatz zu der bisher fast ausnahmslos nachgewiesenen gleichen 
Farbung zwischen Weibchen und Arbeitern (intrasexuelle Homochromie) 
sind diese beiden Formen im Pamir haufig verschieden gefarbt (¢ntra- 
sexuelle Heterochromie). In diesem Falle behalt der Arbeiter die phylo- 
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genetisch altere Farbung. Die gleiche bzw. verschiedene Farbung zwi- 
schen Weibchen und Arbeitern einerseits und Mannchen anderseits wurde 
als intersexuelle Homo- bzw. Heterochromie bezeichnet. Es wurde gezeigt, 
daB die intrasexuelle Heterochromie auf eine gréBere Progressivitat der 
Weibchen gegeniiber den Arbeitern hinweist. Die Ahnlichkeit der Mann- 
chen verschiedener Arten innerhalb bestimmter Untergattungen bei 
weitgehender Diverganz der Weibchen deutet auf eine starkere Pro- 
gressivitat der Weibchen gegeniiber den Mannchen hin. Der Neuerwerb 
einer Farbung vollzieht sich somit in folgender Aufeinanderfolge der 
Geschlechter: Weibchen — Arbeiter — Mannchen. 

Die intrasexuelle Heterochromie ist fiir die griseofasciaéren Formen 
Turkestans sehr charakteristisch und fast ganz auf dieses Gebiet be- 
schrankt. Bei den albofasciéren Arten des Kaukasus fehlt sie. Hier 
konnten nur Falle von intersexueller Heterochromie namhaft gemacht 
werden. Daneben gibt es aber auch Beispiele fiir Homochromie aller 
Geschlechter. 


Alle angefiihrten Falle von Konvergenz weisen auf eine Entstehung 
unter dem Einflu8 a4uBerer Faktoren hin. Welcher Art diese Faktoren 
sind, ist unbekannt. 


Nachtrige. 


1. Unter den Bombus melanurus ciliatus-Mannchen wurde letztlich noch ein 
Exemplar gefunden, bei welchem am caudalen Rand des 3. Abdominalsegments 
zahlreiche gelbe Haare stehen. Die folgenden Segmente sind ganz schwarz. Ich 
nenne diese Form melanurus postzonatus. Damit gliedert sich auch melanurus gut 
in den im Pamir herrschenden Zeichnungstypus ein, wenngleich die Tendenz zur 
Bildung von postzonatus-Formen sehr schwach ist. 

2. Herrn Professor Biscnorrf- Berlin verdanke ich die Mitteilung, daB bei dem 
brasilianischen Bombus schneideri FriusH gleichfalls ein Fall von intrasexueller 
Heterochromie vorliegt. Die rotbraunen Haare der Thoraxscheibe und des Ab- 
domens der Weibchen werden beim Arbeiter durch schwarze Haare ersetzt. 


Farbenerklirung. 
Die Wiedergabe der Farbung erfolgte bei den Abbildungen in folgender Weise: 
Schwarz durch schwarze Flachen und Punkte; Gelb durch Kreuze; Rosa = unter- 
brochen schraffiert; Rot = schraffiert; Braun durch Kreise. 


Literaturverzeichnis. 


1. Fedtschenko, B. A. (1902): Vegetation der Pamire, von Schugnan und 
Alai. Trudy imp. St. Petersburg Obst. — 2. Fedtsekenko, 0. (1903): Flore du 
Pamir. Acta horti Petropolit. 21 (1903); Suppl. I: 24 (1904); IT: 24 (1905); III: 
28 (1907); IV: 28 (1909). — 3. v. Fieker, H. (1919): Untersuchungen iiber die 
meteorologischen Verhiltnisse der Pamirgebiete. Akad. Sitzgsber Wiss. Wien, 
Math.-naturwiss. Kl. 97. — 4. Friese, H. (1902): Die arktischen Hymenopteren 
mit Ausschlu8 der Tenthrediniden. Fauna Arctica 2, 3. — 5. (1904): Neue oder 
wenig bekannte Hummeln des russischen Reiches. L’ Ann. Mus. Zool. Acad. imp. 


Untersuchungen zur Kenntnis der Hummelfauna des Pamir-Hochlandes. 123 


Sci. St. Petersbourg 9. — 6. (1908): Uber die Bienen (Apiden) der russischen 
Polar-Expedition 1900—1903. Mem. Acad. imp. Sci. St. Petersbourg 18, 3. — 
7. (1912): Uber einige neue Apiden. Arch. Naturgesch. (A) 12. — 8. Friese, H. 
und v. Wagner, F. (1904): Uber die Hummeln als Zeugen natiirlicher Formen- 
bildung. Zool. Jb., Suppl. 7. — 9. (1909): Zoologische Studien an Hummeln. 
I. Die Hummeln der deutschen Fauna. Ebenda 29, 1. — 10. (1912): Zoologische 
Studien an Hummeln. II. Die Hummeln der Arktis des Hochgebirges und der 
Steppe. Ebenda, Suppl. V, 1. — 11. (1914): Zoologische Studien an Hummeln. 
Il a. Berichtigungen und Erganzungen zu I und II. Ebenda, Abt. System. 37. — 
12. Hesse, R. (1924): Tiergeographie auf ékologischer Grundlage. Jena. — 13. Krii- 
ger, E. (1920): Beitrage zur Systematik und Morphologie der mitteleuropaischen 
Hummeln. Zool.Jb., Abt. System. 42. — 14. (1924): Analytische Studien zur 
Morphologie der Hummeln. Nr. 1: Die Indices des Kopfes der Hummelweibchen. 
Ebenda 48. — 15. (1928): Uber die Farbenvariationen der Hummelart Bombus 
agrorum Fabr. Z. Morph. u. Okol. Tiere 11, H. 3/4. — 16. Lie-Pettersen, 0. J. 
(1906): Neue Beitrage zur Biologie der norwegischen Hummeln. Bergens Mu- 
seum Aarbog, Nr9. — 17. Morawitz, F. (1875): Mellifera. In: Fedtschenko, 
Reise in Turkestan; Hymenopteren II. Moskau 1875. — 18. (1880): Ein Beitrag 
zur Bienenfauna Mittel-Asiens. Bull. Acad. imp. Sci. St. Pétersbourg 26. — 
19. (1881): Die russischen Bombus-Arten in der Sammlung der Kaiserlichen Aka- 
demie der Wissenschaften. Mélanges biologiques 11. — 20. (1883): Neue russische 
asiatische Bombus-Arten. Horae Soc. Entom. Ross. 17. — 21. (1886): Insecta in 
itinere Cl. N. Przewalskii in Asia centrali novissime lecta. Trudy Russ. Entom. 
Obsch. 20. — 22. (1892): Hymenoptera Aculeata Rossica Nova. Ebenda 26. — 
23. Olufsen, 0. (1903): Meterological Observations from Pamir, 1898/99. The 
second Danish-Pamir-Expedition, Copenh. — 24. Paulsen, 0. (1920): Studies in 
the vegetation of Pamir. Ebenda. — 25. Radoszkovski, 0. (1859): Sur quelques 
Hymenoptéres nouveaux ou peu connus de la collection du Musée de l Académie 
des Sciences de St. Pétersbourg. Bull. Soc. nat. Moscau 32. — 26. (1884): Révi- 
sion des Armures copulatrices des Males du Genre Bombus. Ebenda. — 27. Reinig, 
W. F. (1929): Die zoologischen Arbeiten der deutsch-russischen Alai-Pamir-Ex- 
pedition. Dtsch. Forschg, H. 10. — 28. (1929): Versuch einer zoo-geographischen 
Gliederung des Pamir-Gebietes. — 29. Skorikov, A. 8. (1907): Neue Hummel- 
- formen (vorlaufige Diagnosen). Rev. Russe d’Entom. 1907, 2—8. — 30. (1907): 
Neue Hummelformen. Ebenda 1908, 3—4. — 31. (1909): Neue Hummelarten 
(russ.). Ebenda 1909, Nr 4. — 32. (1909): Bombus mendax und seine Varietaten 
(russ.). Ebenda 1909, Nr 3. — 33. (1910): Revision der in der Sammlung des 
weiland Prof. E. A. Eversmann befindlichen Hummeln. Trudy russ. Entom. 
Obsch. 39. — 34. (1912): Neue Hummelformen. Rev. Russe d’Entom, 12, 3, — 
35. (1922): Les bourdons de la faune paléarktique, Partie I (russ.). Bull. Stat. 
Reg. Protect. des Plantes Petrograd 4, 1. — 36. Sparre-Schneider, I. (1909); 
- Hymenoptera Aculeata im arktischen Norwegen. Tromsé Museums Aarschefter 29, 
— 37. Vogt, 0.(1909, 1911): Studien tiber das Artproblem. I. und II. Teil. Bitzgs- 
ber. naturforsch. Freunde Berl. — 38. Bombi. — 39. (1927): Psychiatrisch wich- 
tige Tatsachen der zoologisch-botanischen Systematik. Z. Neur. 101. se 40, Zim- 
mermann, R. und Molskanov, L. (1926): Klimaticeskoe raionirovanje Srednej 
Asii. Material po raionirov. Sredn. Asii, Nr 3. Taschkent. 


UBER DAS HOHEN-BREITENVERHALTNIS 
DER SCHNECKENSCHALEN, NEBST EINIGEN 
VARIATIONSSTATISTISCHEN ANGABEN UBER 

CEPAEA UND ZEBRINA. 
Von 
EDUARD DEGNER 
(Hamburg). 
Mit 1 Textabbildung. 
(Eingegangen am 27. August 1928.) 


Dem Héhen-Breitenverhaltnis der Schneckenschalen ist seit einiger 
Zeit besondere Aufmerksamkeit gewidmet worden. Da derartige An- 
gaben sich ungemein verstreut in Arbeiten systematischen, geographi- 
schen und dkologischen Inhaltes finden, ist eine vollstandige Kenntnis 
wohl ein Ding der Unméglichkeit; deshalb ist eine Beschrankung auf 
einige Stichproben geboten. Zuerst wies meines Wissens G. ScHmrD+ 
bei Alinda biplicata auf die Tatsache hin, daB Gehauselainge und Gehause- 
form in steter Abhaingigkeit voneinander stehen, dergestalt, da die 
Schalen mit zunehmender Hohe schlanker werden. Das gleiche konnte 
Lais? an Zebrina detrita feststellen mit besonderer Betonung des Um- 
standes, daB der Wert Hohe-Breite fiir die einzelnen Hé6henklassen von 
Fundort zu Fundort veranderlich ist. Fiir Siciliaria gibbula und Leuco- 
stigma leucostigma var. opalina konnte ich dann? den Aufbau der Be- 
Bevélkerung aus langen schlanken und kurzen plumpen Formen nach- 
weisen. F. Unn‘ fand Ahnliches bei Valvata antiqua und V. piscinalis, 
und schlieBlich hat ganz neuerdings V. FRANz® bei simtlichen unter- 
suchten Paludinen dieselbe GesetzmaBigkeit erkennen kénnen. 

Er zuerst gibt der Vermutung Ausdruck (a. a. O. 8S. 49), daB bei vielen 
,kegelf6rmigen“’ Schneckenarten den gréBten Stiicken die gréBere 
Schlankheit zukommen werde und zwar aus gleichen Griinden wie bei 

1 Scumip, G.: Zur Variabilitat der Clausilia (Alinda) biplicata Mont. 
Nachr.bl. dtsch. Malak. Ges. 51, 24 (1919). 


2 Lats, R.: Dr. Hans Kavurrmanns _hinterlassene Schneckensammlung. 
Ber. naturforsch. Ges. Freiburg i. Br. 41, 1 (1925). 

3 Drener, E.: Zur Molluskenfauna Unteritaliens. Mitt. zool. Staatsinst. 
Hamb. 23, 39 (1927). 


4 Ua, F.: Die Valvata-Formen des WeiBensees bei Fiissen. Arch. Mollus- 
kenkde 58, 259 (1926). 


5 Franz, V.: Paludinenstudien zur Frage der rezenten Paludina ES ms 
Bibliotheca genetica 11 (1928). 
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den Paludinen. (Diese Griinde sind: erstens , Altersschlankheit‘‘, da 
mit zunehmendem Wachstum das Gehiuse von der Kegelform mehr und 
mehr zur Tonnenform abweicht; zweitens: individuelle Bedingtheiten, 
teils geno-, teils phinotypischer Art). 

Aber nicht nur bei kegelférmigen Schalen, auch bei kugeligen be- 
gegnen wir der gleichen Erscheinung. Im Verlauf der Bearbeitung eigner 
Opica-Aufsammlungen aus Siiditalien war ich auf die Wichtigkeit des 
100. H 

oe 
also Hohe in Prozent der Breite) und seine Verschiebungen in den ein- 
zelnen GréBenklassen aufmerksam geworden und hatte, um tiber die Reich- 
weite dieser Eigentiimlichkeit unterrichtet zu werden, auch Messungen 
an anderen Arten angestellt und zwar nur an vollig ausgebildeten Schalen: 
tiberall zeigte sich, trotz zahlreicher Abweichungen im einzelnen, bei 
groBerer Sttickzahl die Abnahme von W mit wachsender Breite; das heiBt : 
je groBer die Schale ist, um so flacher, je kleiner, um so gewélbter ist sie. 
Es mégen zur Erlauterung des Gesagten einige Beispiele dieser Messungen 
folgen. Die Schalen stammen, wenigstens soweit europaische Arten in 
Betracht kommen, gréBtenteils aus eignen Aufsammlungen und zwar 
stets von ganz beschranktem Fundort (was auch fiir die von fremder 
Hand gesammelten Arten unserer Sammlung gilt, wie aus den mir be- 
kannten Fundumstainden hervorgeht). Es sollte auf diese Weise eine 
gewisse Einheitlichkeit der Formen gewahrleistet sein, wie sie eben aus 
gleichen Umweltsbedingungen zu erwarten sein mu. 


Hohen-Breitenverhiltnisses (ausgedriickt als Wélbungsgrad W = 


Tabelle 1. Wolbungsziffern fiir einige Arten, berechnet fiir die einzelnen Breiten- 
millimeter: 16 = 16,0 — 16,9; 17 = 17,0 — 17,9 usw. 
Die gemessene Stiickzahl steht in ( ) unter dem Fundort. 


0. vindo- 
bonensis 


Cepaea nemoralis O. hortensis 


Freu- Tesi 


Qued- Ereu—* |) “Kal: 


Breite ; z * 
(mm) | Eutin Ham- | Lipp- den- mutbh |Leipzig | lin- bas muth | MeiBen 
(58) | burg stadt | berg a. M. (36) burg “= a. M. (26) 
(160) (119) a. M. (13) (54) a. M. (49) 


(49) (84) 


84,1 
83,8 
80,4 
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Tabelle 1 (Fortsetzung). 


Opica consigliana | O. sirinensis O. sp. Cryptomphalus aspersus 
Breite Ce - —| —|——- - = 3 
(mm) Sala Consilina Lagonegro Montesano Mexiko Breite 
a (92) | b (43) (73) (120) (39) (mm) 
15 
16 oT | 91,5 | 23/24 
a |e 56,8 | 63)4 91,9 25 
18 56,5 59,1 63,4 88,6 26 
19 55,2 55,9 56,4 60,6 88,6 27/28 
20 54,6 56,6 59,8 85,4 29/32 
21 54,7 58,6 
22 53,2 59,5 


Diese Aufstellung zeigt fiir alle Arten bzw. bei derselben Art fiir die 
verschiedenen Fundorte ein Absinken des Wertes fiir W mit zunehmen- 
der Schalenbreite. Nur in den obersten GréBenklassen sind Unregel- 
maBigkeiten festzustellen, bedingt vermutlich durch die nur schwache 
Besetzung dieser Klassen. Bei schmaler Zahlengrundlage verwischen 
sich naturgemaB die Unterschiede; immerhin la8t sich auch hier durch 
Zusammenfassung mehrerer Klassen die gleiche Erscheinung deutlich 
machen (siehe C. nemoralis vom Kalmuth, Cryptomphalus aspersus aus 
Mexiko). 

Ferner geht aus der Tabelle 1 hervor, daf bei Proben derselben Art 
von verschiedenen Fundorten die den einzelnen GréBenklassen zugeord- 
neten Wolbungsziffern keineswegs die gleichen sind. Das heifBt also, 
daB z. B. nicht etwa der Gesamtheit der 21 mm-nemoralis-Schalen von 
allen moéglichen Fundorten ein bestimmter W6lbungsgrad entspricht, 
der gré8er ist als jener der 22 mm- und kleiner als der fiir 20 mm-Schalen, 
sondern es gilt das nur fiir die Bestande engbegrenzter einheitlicher 
Fundorte. Je nach dem Aufbau der Bevélkerung eines Fundortes kann 
eine 22 mm-Schale groB sein, mittelgroB oder klein; demgema8 erscheint 
sie als Glied einer értlichen Auspragung als flach-, mittel- oder hoch- 
gewolbt. Die Wélbungsgrade der einzelnen GréBenklassen sind also 
nur im Rahmen der jeweiligen Bestiande zu beurteilen, nicht etwa in 
bezug auf die ideelle Art als Gesamtheit aller értlichen Sonderauspragun- 
gen. Immerhin lift die Vereinigung der hier auswahlsweise besprochenen 
Fundorte von C. nemoralis zu einem Gesamtbestande die in Rede stehende 
GesetzmaBigkeit noch erkennen. Wir erhalten dann (in Tabelle 2) nach 
GréBenklassen geordnet die Summen der Wélbungsziffern, die durch 
die Stiickzahl der jeweiligen Klasse zu teilen sind, um den mittleren 
Wolbungsgrad fiir die betreffende GréBenklasse zu ergeben. Auch fiir 
die Gesamtheit der fiinf hier behandelten Fundorte sinken die Werte 
fir W stetig ab, obwohl die einzelnen Bestande eine sehr unterschiedliche 
Verteilung auf die einzelnen Gré®enklassen ‘zeigen. Wenn fiir jede 
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GréBenklasse eine annihernd feste Wolbungsziffer bestande, miiBten 
Bestaénde mit gréBerer mittlerer Breite einen niedrigeren Wert fiir W 
aufweisen als Bestinde mit geringerer mittlerer Breite: ein Blick auf 
Tabelle 6 zeigt, daB das keineswegs der Fall ist: wir finden dort fir 
C. nemoralis die héchsten Werte fiir W gleicherweise mit der kleinsten 
wie mit der gré8ten Durchschnittsbreite verbunden. Es gibt eben 
nicht nur groBe und kleine Standortsformen, sondern auch flach- und 
starkgewoélbte, und letztere beide kénnen sowohl bei den groBen wie bei 
den kleinen auftreten. Fiir alle Bestande aber gilt das anfangs Gesagte 
von dem Absinken der Wélbungsziffern mit zunehmender Schalenbreite. 


Tabelle 2. Mittel von W fiir die einzelnen GréBenklassen, berechnet fiir 
C. nemoralis von 5 Fundorten (404 Stiick). (Die Stiickzah] in Klammern.) 


| Fundort 
age | ; | nak Freudenberg Kalmuth ee 
(mm) | Entin Hamburg | Lippstadt ae ae tir 
18 | 153,0 (2) 76,5 (2) 
19 | 1194,0(16)  228,0 (3) | 745,0(10) 74,8 (29) 
20 | 1664,0(23) | 758,0(10) 2042,5 (28) 3 73,2 (61) 
21 | 1511,0(21) | 2931,5(40) | 2962,0(41) | 521,0 (7) 72,7 (109) 
22 | 141,5 (2) | 3594,5(50) 2141,5(30) | 1087,0(15) | 72,0(1) | 71,6(98) 
23 | 2710,5(40) 437,5 (6) | 1001,5(14) | 441,0(6) | 69,6(66) 
24 | 896,0(13)  136,0 (2) | 706,5(10) | 352,0(5) | 69,0(30) 
25 68,0 (1) | 206,5 (3) | 212,0 (3) | 72,0(1) | 69,7(8) 
26 | 68,5 (1) | 68,5(1) 


Was die Zahlen in Tabelle 1 fiir die C. nemoralis-Auswahl etwas ver- 
missen lassen: deutliche Wélbungsunterschiede in den einzelnen GréBen- 
klassen fiir die verschiedenen Bestande, zeigen die fiir C. hortensis sehr 
gut: Quedlinburg zeichnet sich in allen GroBen, von 16—20 mm, durch 
auffallend kugelige Schalen aus, die dem Bestande also durchweg eigen- 
tiimlich sind. Die 18 mm-Stiicke besitzen einen W6lbungsgrad von 

75,6, der den der gleich groBen Stiicke der anderen Fundorte um rund 
drei Punkte iibertrifft; fiir die 19—20 mm-Schalen betragt der Unter- 
schied im Mittel sogar fast 6 Punkte. Auf die genauere Behandlung 
dieser Verschiedenheiten soll im zweiten Teil dieser Mitteilung einge- 
gangen werden. 

Da die hochgewélbte Quedlinburger Form im ganzen noch besonders 
klein ist, bewirken bei einer Zusammenfassung der vier Ortlichen Be- 
stiinde zu einem Ganzen ihre Wélbungsziffern eine Erhohung der Durch- 
schnittswerte der kleineren Durchmesser, so daB die sich wie beid. nemo- 
ralis ergebende W-Reihe ein fast vollkommen gleichmaBiges Absinken 


zeigt (Tabelle 2a). 
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Tabelle 2a. Dasselbe fiir C. hortensis von 4 Fundorten (173 Stiick). 


Fundort 
Breite : Mittelwert 
(mm) Quedlinburg Leipzig pent ee oe fiir W 
| 
i gee 26,0. (1) | | 76,0 (1) 
ike 910,0(12) | 664,5 (9) | | 75,0(21) 
18 | 2193,5(29) | 874,5(12) 73,5 (1) | '75,2(42) 
19 749;5(10) | 849,5(12) | 354,5 (5) 649,5 (9) | 72,2(36) 
20 157,0 (2) 214,0 (3) | 1171,0(17) | 1057,0(15) | 70,3(37) 
73 | |  1081,0(16) 355,0 (5) | 68,4(21) 
22 | 411,0 (6) 262,5 (4) | 67,4(10) 
23 | | | 263,5 (4) 65,9 (4) 
24 | 65,5 (1) | 65,5 (1) 


Wenden wir uns noch einmal den Schalen zu, deren Hauptma8 die 
Hohe ist, wenn irgendwelche Formauspragungen auf die ,,GréBe* bezogen 
werden, so miissen wir in diesem Fall sagen: je gréBer, desto schlanker. 
Wenn wir, wie bei den kugeligen Schalen, die Héhe in Prozenten der 
Breite ausdriicken, erhalten wir in den einzelnen GréBenstufen (auch 
hier von Millimeter zu Millimeter gerechnet) zwnehmende Werte fiir die 
der GleichmaBigkeit wegen auch in diesem Fall W genannte Beziehung. 

Bei dem gewaltigen Unterschied von H und B pragen sich geringe 
Verschiebungen in einem dieser Mabe in W viel starker aus als es bei 
den kugeligen Formen der Fall ist, und schon der bloBe Augenschein zeigt 
plumpe und schlanke Stiicke. So ist es wohl kein Zufall, daB die in Rede 
stehende Erscheinung zuerst an derartig gebauten Gehausen beobachtet 
wurde, an Clausilien (ScHmrp, DeaneR) und Zebrina detrita (Lats). 
Trotz der sehr genauen Darstellung, die letztere Art bei Lats gefunden 
hat, seien die mir davon zur Verfiigung stehenden Proben zur Vervoll- 
standigung des Bildes mit herangezogen. 


Tabelle 3. W fir Zebrina detrita, berechnet fiir die einzelnen Héhenmillimeter. 


Oberstein a. N, Kalmuth a. M. 
(67) (156) 

15 \ | 

Lea ot ee 1993 

17 203,0 196,8 | 

18 206,7 203,3 | 202,5 203,3 
19 213,8 209,9 213,1 208,7 
20 210,3 | 215,5 219,2 
a «if (21,0 217,7 215,5 217,0 
22 222.5 224,3 
23 222,0 225,2 
24 

es 229,2 
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Innerhalb eines jeden Bestandes sehen wir hier ein fast stetiges Anstei- 
gen —die Ausnahmen (Kalmuth 20 und 21 mm) liegen fast innerhalb des 
mittleren Fehlers, so daB sie bei der Uberzahl der zutreffenden Fille wohl 
keine Bedeutung beanspruchen kénnen. Fassen wir, wie bei den Cepaeen, 
die vier Bestinde zu einer Gesamtheit zusammen, so ergibt sich in Ta- 
belle 4 ein klares Bild fiir das Ansteigen von W mit wachsender Hohe: 


Tabelle 4. Mittel von W fiir die einzelnen GréBenklassen, berechnet fiir Z. detrita 
von 4 Fundorten (412 Stiick). 


Hohe 
(mm) 


Mittelwert 


Oberstein Késen fir W 


Kalmuth 


16 1965 (10) 571 (3) 195, 1 (13) 
17 487] (24) 3346 (17) 200,4 (41) 
18 3909 (19) 6301 (31) 1620 (8) | 610 (3) 203,9(61) 
19 2138 (10) 5668(27) | 2983(14) | 3548(17) 210,8 (68) 
20 210 (1) 3365(16) | 6251(29) | 8111(37) 216,1 (83) 
21 426 (2) 653 (3) | 5601(26) | 12595(58) 216,6 (89) 
22 | 2892 (13) 6281 (28) 223,7 (41) 
23 444 (2) | 2027 (9) 224.6 (11) 
24 230 (1) 230,0 (1) 
25 | 667 (8) 222.3 (3) 


Wir finden die gleiche Abhangigkeit der Form von der GréBe wie bei 
den Cepaeen und zwar innerhalb eines jeden Bestandes sowohl (3) wie bei 
Zusammenfassung der vier Bestinde zu einer Gesamtheit (4). Ferner 
ist auch hier zu erkennen, da die den Hohenmillimetern der einzelnen 
Fundorte zugeordneten Wo6lbungswerte durchaus nicht die gleichen sind: 
so zeichnen sich die Stiicke von Oberstein in den geringeren Langen 
durch gréBere Schlankheit, in den groBeren durch starkere Plumpheit 
aus — Feststellungen, die auch bereits Lars an seinen Stiicken ge- 
macht hat. 

Wenn wir nun noch als weitere Vertreter mit lang ausgezogenen 
Schalen die Clausilien betrachten, so finden wir durchgangig die gleiche 
Regel bestatigt. Zuerst hat, wie erwihnt, G. Scumrpt bei Alinda biplicata 
auf das Vorkommen bauchiger und schlanker Stiicke aufmerksam ge- 
macht, von denen die ersteren besonders bei kurzen, die letzteren bei 
langen Gehausen auftreten. Das gleiche konnte ich dann fir Siciharia 
gibbula und Leucostigma leucostigma var. opalina nachweisen und schlieB- 
lich gibt die kiirzlich erschienene Sodssche Arbeit! beinahe Seite fiir 
Seite Zeugnis fiir die Allgemeinheit dieser Erscheinung, wenn man aus 
den von ihm angefiihrten Héhen- und Breitenmafen W berechnet. 


1 Soés, L.: Az Alopia-Nem. The-Genus Alopia: Ann. Mus. Nat. Hungar. 


25, 261 (1928). 


Z. f. Morphol. u. Okol. d. Tiere Bd. 17. 9 


130 E. Degner: Uber das Héhen-Breitenverhiltnis der Schneckenschalen, 


Beliebig herausgegriffen sind folgende Beispiele : 


Alopia glauca 
8. 385 


var. latens 


A. lactea 
S. 388 


le 
15,8 
16,5 


14 
15,7 
17,4 
18,7 | 


12 
12,3 
13,5 
16,2 


Breite 


4,5 


361 Alopia plumbea 


S. 404 


A. bielzi 
S. 425 


Hohe 


17,5 
18 


19,4 
22,6 
23,6 


14 
15 
16,4 
17,3 
18, 


18,8 | 


Breite 


3,7 
3,7 
4,4 
4,2 
4,2 
4,5 


378 


406 
373 
| 412 


429 


| 418 


In Anbetracht der Tatsache, daB es sich hierbei nur um Einzelstiicke 
handelt, ist die GesetzmaBigkeit der Zunahme geradezu verbliiffend ; 
auBerdem sind die Betrage ganz auBerordentlich grok. 

Zum SchluB noch zwei Vertreter der Bulimuliden: 


Tabelle 5. Werte fiir die einzelnen Héhenmillimeter. 


Hohe 
(mm) 


18 
19 
20 
21 
22 
23 
24 
25 
26 
27 
28 


Odontostomus 


| 


daedalus (58) 


180,0 


180,5 
190,0 
201,1 


204,0 


206,5 


patagonicus (30) 


\ 196.7 


204,0 
207,38 
213,8 
224,4 


| 228,3 


Es kann also wohl keinem Zweifel unterliegen, daB wir es bei diesem 
Absinken von W mit wachsender Breite bzw. seinem Steigen mit wachsen- 
der Héhe mit einer ganz allgemeinen Erscheinung zu tun haben. Vonden 
fritheren Bearbeitern dieser Frage wurden, allerdings nur im Hinblick auf 
die jeweilig vorliegenden Arten, auch Deutungen versucht, die eben wegen 
dieser Beschrankung nicht ausreichend sein werden. G. ScuMIpDT, der mei- 
_ nes Wissens zuerst die Korrelation zwischen Gehauseliinge und Gehause- 
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form betonte, glaubte aus dem Auftreten schlanker und bauchiger Stiicke 
in den Bestanden von Alinda biplicata das Vorhandensein von Elementar- 
arten erschlieBen zu kénnen, bauchig-kurz und schlank-lang, die sich 
durch verschiedenes Reaktionsvermégen auszeichnen: Trockenheit ver- 
kiirzt beide Formen, macht aber die bauchige noch plumper, ohne die 
schlanke zu verandern. Als ich gréfere Reihen von Siciliaria gibbula und 
Leucostigma_leucostigma var. opalina messen konnte, schien mir gleich- 
falls die Aufspaltung der einheitlich erscheinenden Bestande in zwei Be- 
standteile, plumpe und schlanke mit verschiedenen Kurvengipfeln, fiir 
das Vorhandensein der getrennten Formen zu sprechen. R. Lats, der sich 
besonders ausfiihrlich mit derselben Erscheinung bei Zebrina detrita be- 
schaftigt hat, geht einen anderen Weg: ihm ist die Trennung von Stand- 
orts- und Klimaeinfliissen das Ziel, dem er durch Messung und Vergleich 
zahlreicher Bestaénde nahezukommen sucht. Der Schalenform mift er 
dabei ganz besondere Bedeutung zu und findet, da die Werte fiir 'W bei 
derselben Hohe durchaus nicht fiir alle Fundorte die gleichen sind (wie 
wir das oben gleichfalls fiir Zebrina wie auch fiir Cepaea gesehen haben). 
Hierin also seien ohne Zweifel die Wirkungen auBerer Hinfliisse zu sehen. 
Das ist bestimmt richtig: wie aber steht es mit der allgemeinen Erschei- 
nung des Plumperwerdens mit abnehmender Hohe, oder bei kugeligen 
Schalen des Flacherwerdens mit wachsender Breite? Die Deutung, die 
Lats der Schlankheit der Gehiuse von Zebrina beilegt (Verdunstungs- 
schutz durch Verkleinerung des Miindungsquerschnittes, Ausgleich der 
durch die Schlankheit bedingten Raumverringerung durch Verlangerung 
des Gehauses), reicht nicht ganz aus. Sollten nicht, allgemein gesprochen, 
giinstige Umweltsbedingungen eben groBe Schalen bewirken, die eben 
schlanker sind als kleinere, oder bei kugeligen Formen flacher? (Daneben 
mégen auch einzelne Stamme vorhanden sein, in denen starkere oder 
geringere Wélbung bzw. Schlankheit erblich festgelegt sind*. Entschei- 
dungen dariiber sind wohl nur von Ziichtungen und planmaBigen Uber- 
siedelungen genau durchgemessener groBerer Mengen einer Art in andere 
Gegenden mit anderen Umweltsbedingungen zu erhoffen.) — Wir hatten 
es dann mit einem Bildungsgesetz der Schale zu tun, das sich im Ab- 
steigen wahrend des Wachstums geltend macht und dem vielleicht durch 
mathematische Erwigungen beizukommen ist — welche Aufgabe ich 
aber anderen iiberlassen muB, da mir die notwendigen Vorkenntnisse 


fehlen. 


1 Die; iihrt sich mit der FRaNzschen Vorstellung, mit Ausschlu8 der Rolle, 
die oe ee ee zuschreibt. Da die Paludina-Schale den Abschluf des 
Wachstums nicht mit Sicherheit erkennen 14Bt, muBte er mit dem Vorliegen un- 
fertiger und deshalb plumperer Schalen rechnen; das fallt weg bei den oben be- 
trachteten Lungenschnecken, deren Wachstumsabschlu8. einwandfrei festzu- 


stellen ist. 
g* 
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Versuche, die Zahl der Umginge zu den meBbaren Merkmalen in ein- 
deutige Beziehung zu setzen, fiihrten vorliufig zu keinem Ergebnis. 

Vielleicht aber liegt die Lésung auf einem ganz anderen Gebiet. Das 
Ab- bzw: Zunehmen von Verhialtniswerten mit der Anderung der Mab- 
einheit ist nanilich eine iiberall auftretende Erscheinung, wie W. JOHANN- 
SEN in einer gedankenreichen Studie! nachgewiesen hat. Ausgehend 
vom Lingenbreitenindex einiger Bohnenrassen zeigt er, daB auch der 
Lingenbreitenindex des Menschenschiidels abhdngig ist von der absoluten 
Ldnge und zwar derart, daB er mit dem Steigen der (als MaBSeinheit 
dienenden) Lange abnimmt. (Auf die Schneckenschale, mit der Breite als 
Bezugsmak, iibertragen, bedeutet das ein Fallen des Index W mit wach- 
sender Breite, ein Steigen mit wachsender Hohe, entspricht also durch- 
aus unseren fremden und eigenen Ausgangsmessungen.) Hiner jeden 
MaBklasse ist ein ,,normaler‘‘ Index zugeordnet mit bestimmter Ab- 
weichung vom Index der Durchschnittsklasse: erst durch Einfiihrung 
einer Verbesserung kann man die rohen Indices der Hinzelstiicke je nach 
ihrer Klassenzugehérigkeit in die richtigen umwandeln und so eine Ent- 
scheidung erméglichen, ob ein bestimmter Schidel langer oder breiter 
als typisch ist. Die rohen Indexziffern sind dafiir ganz unbrauchbar. 
Da in der Conchologie den Begriffen schlank und plump bzw. flach- und 
starkgewélbt nie eine derartige grundlegende Bedeutung beigemessen 
worden ist, wie den Begriffen Lang- und Kurzképfigkeit in der Anthro- 
pologie, eriibrigt sich hier ein Eingehen auf die Einzelheiten. In unseren 
Beispielen wiirde auch wohl ein Errechnen verbesserter Wélbungsziffern 
der schwachen Klassenbesetzung wegen kaum zu hinlanglich sicheren 
Werten fiihren; auch legen wir in unseren Betrachtungen ja keinen Wert 
auf die Wélbungsgrade der Hinzelstiicke, sondern heben nur die EKigen- 
tiimlichkeiten der Klassenwélbungsgrade hervor. 


Uber die Messungen, die zu diesen Ergebnissen fiihrten, seien noch einige 
Angaben gemacht. Voraussetzung ist gréBtmégliche Genauigkeit, wie sie durch 
Anwendung einer Schublehre mit Nonius zu erzielen ist; am besten geeignet 
sind die Ausfiihrungen, bei denen die Verschiebung des beweglichen Schnabels 
durch ein Radchen bewerkstelligt wird; bei dieser Art und Weise wird eine gleich- 
mifige, stoBfreie Bewegung ermdéglicht. 

Bei kugeligen Schalen bereitet die Messung der Breite keinerlei Schwierig- 
keiten; nur ist selbstverstandlich peinlich darauf zu achten, daB die Spindelachse 
den Schnaibeln der Schublehre genau parallel steht, derart, daB diese links und 
rechts als Tangenten am letzten Umgang bzw. am Aufenrand der Miindung 
liegen. Bei einiger Ubung erzielt man leicht eine GleichmaBigkeit der Ergebnisse 
auf + 0,5 Zehntel Millimeter. 

__ Anders und weniger giinstig steht es mit der Messung der Héhe. Ganz geringe 
Anderungen in der Haltung der Schale bewirken recht verschiedene Ablesungen, 


1 Jowannsen, W.: Uber Dolichocephalie und Brachycephalie. Zur Kritik 
der Index-Angaben. Arch. Rassenbiol. 4, 171 (1907). 


Se en ee 
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so daB die Grenzwerte verschiedener Messungen an demselben Stiick um 0,4 bis 
0,6 mm voneinander abweichen. Es liegt das an der Schwierigkeit, fiir den beweg- 
lichen Schnabel (der ja als Tangente an den unteren Miindungsrand zu legen ist) 
einen festen Punkt zu finden, da der Unterrand nicht senkrecht unter der Spitze 
liegt. Es kommt also darauf an, die Schale moglichst genau senkrecht zu halten, 
weder zu kanten noch zu kippen und dann aus 3—5 Messungen den Mittel- 
wert aus den haufigsten Ablesungen zu nehmen. Die Geringfiigigkeit der Unter- 
schiede zwischen den einzelnen Millimeterstufen, wie sie aus der Zusammen- 
stellung ersichtlich ist, macht ein fast iibertriebenes Streben nach, Genauigkeit 
notwendig. 

Wesentlich einfacher ist das Messen der turmférmigen Schalen, deren Hohe 
und Breite unschwer festzustellen ist. Wegen der UngleichmaBigkeiten in der 
Ausbildung des Mundsaumes (dessen Breite ja nichts mit der eigentlichen Schalen- 
form zu tun hat) war bei den Odontostomus-Arten eine 90°-Drehung der Schale 
um die Langsachse erforderlich: so konnte die Héchstbreite des Gewindes ohne 
Stérung durch den Mundsaum gemessen werden. 

Da die zahlreichen Messungen nicht hintereinander zu erledigen sind, besteht 
die Gefahr einer allmahlichen Umgewéhnung der Hand und somit einer Verschie- 
bung der Zahlenwerte; dem kann entgegengearbeitet werden durch erneutes 
Nachmessen bereits friiher genommener Ma8e: erst wenn die neuen Ergeb- 
nisse mit den alten iibereinstimmen, ist mit dem Messen neuer Schalen fort- 
zufahren. 

DaB bei derartigen Messungen die Ergebnisse verschiedener Beobachter 
infolge des persénlichen Fehlers nicht unmittelbar miteinander verglichen werden 
kénnen, ist ohne Frage ein Nachteil. Aber gerade deshalb ware es wiinschenswert, 
wenn von anderer Seite gleichartige Untersuchungen ausgefiihrt werden wiirden; 
erst dann kénnte sich herausstellen, ob die oben mitgeteilte GesetzmaBigkeit 
tatsaichlich im Schalenbau begriindet ist, oder ob sie sich etwa gar nur als eine 
besondere Form des persénlichen Fehlers entpuppt. Vorlaufig scheint mir aber die 
RegelmaBigkeit der iiberall zu beobachtenden Erscheinung mehr fiir das Vor- 
handensein tatsachlich bestehender Beziehungen zu sprechen. 


Variationsstatistisches. 
a) Die Schalen von Cepaea und Zebrina. 

Um die zahlreichen Messungen auch anderweitig nutzbar zu machen, 
wurden sie, soweit Cepaeca und Zebrina in Betracht kommen, zu einigen 
variationsstatistischen Berechnungen verwandt. Es folgt zunachst eine 
Aufstellung der Mittelwerte von Breite, Hohe und W fiir die einzelnen 
Arten bzw. Fundorte; erginzt durch die Werte fiir Streuung () und Va- 
riationskoeffizient (v). 

Bei der allgemeinen Betrachtung der Mittelwerte ist die annihernde 
Gleichheit der Variationskoeffizienten bemerkenswert. 

Fiir die Bewertung der in den Mitteln sich ausdriickenden Unter- 
schiede ist die Berechnung der Wurzel aus der Summe der Quadrate 
der mittleren Fehler erforderlich: betragt das Dreifache dieses Wertes 
weniger als die Differenz der Mittelwerte (I, — Mz), so ist fiir die 
beiden verglichenen Werte eine tatsichliche GréBenverschiedenheit an- 


zunehmen. 
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Untersuchen wir daraufhin zunachst die Werte fiir C. nemoralis, so 


erhalten wir: 


a ee Ne a a 


Breite: | m+m M,—Mz 3) m? m2 
I 
Freudenberg . | 23,19 + 0,15 
Lippstadt. 21,38 + 0,11 te 0,521 
Eutin . | 20,78 + 0,14 ,60 0,535 
Freudenberg . | 23,19 40,15; 242 0,608 


Somit sind diese értlichen Formen in bezug auf die Breite hin- 


reichend voneinander verschieden — am meisten die von Eutin und 

Freudenberg. 

eee 
Hohe: Mtm M,—WU, 3m? +m? 

———— eee 

Freudenberg 16,69 + 0,12 

Hamburg . e 2 | 16,12.2=0,06 oon aoe 

Lippstadt . . | 15,50 0,08} 9’n5 300 

Eutin 15,004 0,11] 97 ne 

Freudenberg 16,69 +.0,12 : , 


Auch in betreff der Hohe stellen sich diese Bestande als geniigend 
voneinander getrennt dar, auch hier am starksten die von Eutin und 


Freudenberg. 

Fiir die Wélbungsziffern erhalten wir folgende Aufstellung: 

utm M,—Mp 3m? +m2 

Freudenberg . | 71.89 + 0,42 0,16 1,514 
Hamburg . 72,05 + 0,28] 6’48 tea, 
Lippstadt 72,48 + 0,30 i 4 

2 0,26 1,673 
Eutin . . 72,74 + 0,47 0.85 1.891 
Freudenberg 71,89 + 0,42 2 z 


Infolge der betrachtlichen Streuung der W6lbungswerte und der hohen 


(1/3 bis fast 1/.% betragenden) mittleren Fehler sind die Unterschiede 
M, — My, iiberall geringer als das Dreifache der \m? +m2: selbst 
beim Vergleich der in den Mittelwerten am starksten voneinander ab- 
weichenden Bestinde Eutin und Freudenberg. Somit scheint diese Aus- 
rechnung die Annahme von der Ausbildung stark- und schwachgewolbter 
értlicher Formen nicht zu stiitzen; ich glaube trotzdem, auf Grund der 
Erfahrungen an anderen Arten zu dieser Anschauung berechtigt zu sein. 
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Nur finden sich in den vier herangezogenen Bestaénden keine derartigen, 
durch Flachheit oder besondere Kugeligkeit ausgezeichneten Sonder- 


formen. 
Fiir-die vier Bestiinde von C. hortensis ergeben sich folgende Be- 


ziehungen : 


Mim M, — M2 3) m2 +m3 


Quedlinbursiy . 9. 19s vee cuore ail S40 ce O50 0.29 0.564 
ISG evAIL, Peep omar inee eos c . . |18,72+ 0,16 : : 

| 9¢ 1,82 | 0,723 
Freudenberg ..... » « « » | 20,54 + 0,18 O58 | 0.633 
UeAenla Seg oo e re. Peas | 21,12 + 0,15 | 2 69 | 0541 
Quedlimiburg 25 oe eeu ... . | 18,43+ 0,10) z g 


Hier sehen wir also zwei Gruppen: Quedlinburg und Leipzig einer- 
seits, Freudenberg und Kalmuth andrerseits, die voneinander betracht- 
lich verschieden sind, wahrend ihre Einzelbestande keine trennen- 
den Verschiedenheiten feststellen lassen. Ebenso verhalt es sich mit 
der Hohe: 


Hohe: mw+tm M,—M; | 3) m2m+2 
a ee ee ee ee ee eee 
Quedlnburg seid dieali weeks | 13,92 + 0,10 
Leip es on hee Waieos. MAS SAad thIT “ee ar 
Mreudenbergs . 29. . = 2 . . | 14,44+ 0,13 0 02 ee 
anaseie bo ideal ohio se 14464011) DOT | es 
Quediinbare. 2/45 Gee es 13,054 0,10] 92 7d , 


Fiir den Wolbungsgrad erhalten wir: 


Quedlin burger rer. res eee 76,21 + 0,40 

Leipaignh ss cree lsto eee 72,36 = 0,45| 285 1,81 
Freudenberg .. 2.2.0... 70,634+.0,61; 173 2,28 
nleath i testy as Sure 68,56 +.0,43| 2:07 2,24 
Quedlinburg . 2... os 76,21 +.0,40| 785 1,76 


Hieraus erhellt die besondere Stellung des Bestandes Quedlinburg, 
der sich durch seine iiberaus starke Kugeligkeit von den anderen auf- 
fallend unterscheidet. Wahrend er in seiner mittleren Héhe und Breite 
dem Leipziger nahesteht, iibertrifft er ihn im Wolbungsverhaltnis be- 
deutend (— der Leipziger steht in dieser Hinsicht den Bestanden aus 
dem Maingebiet niher). Besonders stark tritt die Higentiimlichkeit dieser 
stirkstgewélbten Form hervor beim Vergleich mit der flachsten (Kal- 
muth); hier betrigt die Differenz M,— AM, das Dreizehnfache der 


Ym? + m2. 
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Gleicherweise bestehen fiir Z. detrita folgende Werte: 


= eee ee ek EE ee ee ee 


Breite: M+m M,— Me | 3) m2 + m2 
ae oS ee eee 
LEE TOS UR ae Bleck 9,19 + 0,04 | 
PE te nk ees A O08 0 OR ae wie 
Kalmuth . ees iv au s+. 1c Ole OOLee eS pee 
ES ace ops eo aE ME IE Rt Noe va 
Riperten me 8 eg eg og eae pale 
Cie een s5cs0t Ln ol 
Hohe: Mim M, — M2 3) me +0 
ser et ate oo) 22. sf 1887 40,19 
Bercnhee terrence 1 90,72 04 aoe ee 
eshte yc. cepa! 4, hae 8 21,90 2 0.07 ie Sat 
BiOsen Mio nance Garo or. “18,87 4.0514 0.89 0511 
Ciberavelst 920296. yee 0 |, 17,98 4 0,18 as 


Die Werte fiir W zeigen: 


Mtm M,—Mp 3m? +m 
Se TEE Saeae 205,08. 0.8 
Bozen Meee eA tte os 214,08 2 0,08 | ne oe 
LSM NSC Rr Sim soe alla, ia eae | 217,28 + 0,79 12,20 3.55 
Hpsenye hh wet | 208,08 40,88) 4,41 
Oberstein . 203,25 + 1,18 | z 2 


Wahrend aber in bezug auf die Hohe sich deutliche Unterschiede 
zwischen den vier Bestaénden zeigen, stehen sich in der Breite Bozen und 
Kalmuth untrennbar nahe, beide aber von den auch unter sich geschie- 
denen Bestanden Késen und Oberstein getrennt. Ahnliches kommt auch : 
bei W zum Ausdruck, nur da hier nicht nur Kalmuth und Bozen einer- 
seits nicht zu scheiden sind, sondern anderseits Késen und Oberstein 
unter sich zusammengehoéren. Zwischen beiden Gruppen klafft eine groBe 
Liicke. : 

Die Herleitung der sich somit aufdrangenden GréBen- und Formver- 
schiedenheiten aus den besonderen Umweltsbedingungen der einzelnen 
Fundorte scheint gegenwartig noch unméglich. Die besondere Grofe, 
die die drei betrachteten Arten auf dem Kalmuth erreichen, mag viel- 
leicht z. T. den giinstigen Untergrundsverhaltnissen auf dieser Muschel- 
kalkklippe zuzuschreiben sein. Doch schrankt der Fundort Freudenberg 
diese Vermutung fiir die Cepaeen, der Fundort Bozen fiir Zebrina be- 
trichtlich ein: diesen Fundorten sind die zweitgréBten Bestiainde eigen- 
tiimlich, in Freudenberg auf Buntsandstein lebend, in Bozen auf kristal- 
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linem Schiefer; auBerdem weist der Zebrina-Bestand von Késen (Mu- 
schelkalk) nur eine recht bescheidene GréBe auf — ein Zeichen, daB 
andere Ursachen (auf ere oder innere) die Férderung durch den Unter- 
grund hinfiallig machen. Auch hier kénnten wohl nur planmafige Ver- 
pflanzungen die Méglichkeit zur Herausarbeitung der einzelnen Ursachen 
schaffen. 

Zum SchluB noch eine allgemeinere Bemerkung zur Entkraftung des 
naheliegenden Einwandes, es ligen den vorstehenden Berechnungen zum 
Teil allzu geringe Zahlen zugrunde. Der gleiche Grund zur Anzweiflung 
der eigenen Befunde veranlaBte die Errechnung der Mittelwerte fiir 
einzelne Bestande aus wahllos herausgegriffenen, wesentlich geringeren 
Grundzahlen; die Ergebnisse seien hier mitgeteilt: 


Cepaea nemoralis, Hamburg: 
160 | 22,50+0,09 |+1,19| 5,3) 16,12+0,06 |+0,78 | 4,8| 72,05 + 0,28 | + 3,58 | 4,7 


| 


60 | 22,49+0,16 | 1,14/5,1) 16,16+0,11 | 0,82/5,1| 72,36+0,47| 3,43| 5,0 


Cepaea nemoralis, Lippstadt: 
119 | 21,38+0,11 | 1,17) 5,5) 15,50+40,08 | 0,90 | 5,8 
50 | 21,40+0,16 | 1,16] 5,4) 15,49+0,16 | 0,88 | 5,7 


72,48 +0,30| 3,28 | 4,5 
72,21+0,47| 3,33-| 4,6 


Zebrina detrita, Kalmuth: 
156 9,81 + 0,04 0,52 | 5,3] 21,30 + 0,07 0,92 
52 9,79 + 0,06 0,45 | 4,6) 21,17+0,16 LA 


4,3 
5,5 


217,28+0,79| 9,87 | 4,2 
216,87+1,09| 7,89 | 3,7 


Die Unterschiede sind also nur unbedeutend: die richtigeren Werte 
(d. h. die aus der gréBeren Stitickzahl gewonnenen) liegen innerhalb des 
mittleren Fehlers der Mittelwerte aus der geringeren Stiickzahl. So kann 
_man im allgemeinen damit rechnen, daf 50—60 Stiicke schon eine fiir 
diese Zwecke ausreichende Anzahl bedeuten. 


b) Die Geschlechtswege von Cepaea nemoralis. 


Die von Freudenberg stammenden C. nemoralis zeigten nach der 
Abtétung eine derart gleichmaBige Ausstreckung, da der Versuch aus- 
sichtsreich erschien, durch Messung der einzelnen Teile der Geschlechts- 
organe in die zahlenmaBigen Beziehungen einzudringen. 

Die Schwierigkeiten, die Langen der oft gewundenen und gédrehten 
Wege festzustellen, sind nicht gering; Streckung ohne Zerrung war das 
Ziel, das durch Anwendung mafiger Dehnung erreicht werden sollte. 
Mehrfaches Messen mit dazwischen geschaltetem Freilassen schien mir 


ein sicheres Verfahren, als das zuweilen angewandte Dehnen bis zum 
Zerreiben. : 
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Auf Grund der Messungen ergeben sich fiir die einzelnen Geschlechts- 
wege und -anhange folgende MaBe: 


ne ee ee ee eee eee eee 


Mittlere Linge o v 
—_————.oaaoo———c?2]2. 0 I 
Skit 1 2a ae ae. are ae 12,49 + 0,19 | +1,29 10,3 
IDET AACE ee ron ens Fae ee | 6,97 + 0,14 0,96 13,8 
Penis’ Epiphallus ... ... . . | 19,48 + 0,33 2,07 10.6 
Riscellurnierume sen nc * | 40,70 + 0,95 6,40 15,7 
Blasenkarial mane oe | 12,18 + 0,38 2,57 ileal 
Divertikel ae mre ee 2 chs RZ 4,88 + 0,28 1,89 39,0 
Biasenschattoea emer. Ao isn. 41,53 + 1,39 9,32 22,4 


Die Variationskoeffizienten zeigen fiir die mannlichen Teile die 
niedrigsten Werte — wir haben es hier mit vergleichsweise gréfenbe- 
standigen Organen zu tun. GréBer sind die Zahlen fiir Blasenkanal und 
Blasenschaft, die zwischen viel weiteren Grenzen schwanken, und den 
weitaus héchsten Wert finden wir fiir das Divertikel, das sich auch hier- 
mit als rudimentares Organ kundtut. Insgesamt iibertreffen samtliche 
Innenorgane bei weitem die Schwankungen, die wir an den Schalen 
kennengelernt haben. 

Betrachten wir zunachst die reinen Millimeterwerte der Einzelstiicke, 
so scheint ein regelloses Zusammenfallen von kurzen und langen Wegen 
in buntem Gemisch vorzuliegen. Ganz kurzes Divertikel mit langer. 
GeiBel, langer Schaft mit kurzem Kanal, auch wieder mittlere Lingen 
der einen Wege mit tibermaBig langen oder kurzen anderer — kurz, es 
sind ohne weiteres keine Beziehungen zu finden. 

Anders aber wird es, wenn wir je zwei Geschlechtswege ihrer Lange 
nach in ein Koordinatensystem eintragen, das durch Hinzeichnung 
der Mittelwerte fiir die betreffenden Wege in vier Flachen geteilt ist. 
Es stellt sich dann ein deutliches Uberwiegen der gleichsinnigen (kurz- 
kurz + lang —lang) Verkoppelungen iiber die ungleichen (kurz— lang ++ 
lang——kurz) heraus. Fiir alle Verbindungen gilt das Ubergewicht von 
kurz— kurz, wihrend lang — lang fast stets an Zahl hinter den ungleich- 
sinnigen zuriickbleibt. Ausnahmen sind zunachst die Verbindungen 
Schaft-Kanal und Schaft-Divertikel, wodas Zusammentreffenlang—lang 
an zweiter Stelle der Haufigkeit steht, —- wohl ein Anzeichen fir die 
Neigung dieser zum gleichen Weg gehérenden Teile zu gleichartigem 
Wachstum, die sich allerdings im Verhalten Kanal-Divertikel nicht so 
stark ausprigt. Auch bei Penis-Epiphallus, die ja gleichfalls zusammen- 
gehoren, steht lang—lang an zweiter Stelle der Haufigkeit. In den an- 
deren Verbindungen sind die ungleichsinnigen Verkoppelungen haufiger 
als lang—lang, aber wie betont, ihre Summe bleibt stets hinter der der 
gleichsinnigen merklich zuriick. Trotz aller Abweichungen im einzelnen 


Divertike/ 
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Abb. 1 f—h. 


Abb. la—h. Cepaea nemoralis. 


Te GF 
Divertike/ 


Beziehungen zwischen den Liingen der Geschlechtswege. 
Niheres im Text. 


lassen also die Darstellungen Abb. 1 a—A erkennen, da8 im Mittel kurze 
Wege einerseits, lange andrerseits zisammengehoren. 
Hine vergleichende Zusammenstellung der Zahl der Falle folge: 


a Schaft — Divertikel 


6 Flagellum — Schaft 


Kcunze—— ELS hee ge fe ay = LO kurz == korg.) 3 17 
kurz — lang + kurz=—Plang aes eel O 
lenge Korn os. « « 10 lang’ kurz. > 27 
lang — lang 12 lang — lang .... 8 


ee 


c Schaft — Kanal 


kurz — kurz . . 16 
kurz — lang 8 
lang — kurz 9 

12 


lang — lang 


d Kanal — Divertikel 


kurz — kurz... . 19 
kurz — lang .... 6 
lang — kurz... . 10 
lang — lang .... 10 
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ee 


e Penis — Epiphallus f Penis +Epiphallus — Flagellum 
PO a a ee a 
lqvig? ==> iba) Aen Pein nets) kurz —— kirzaeets es LO 
kicze—lamey ss we LT kurz — lang <5... = 6 
Syn SPILL, ane ee lang — kurz... . 15 
longa wang .. «es 6 Soke lang — lang .... 9 
Eee etree 
g Flagellum — Kanal h Flagellum — Divertikel 
} 
Kurz — Kurz . 4 2 teal ee ld | kurz — kurz . .. . 19 
kurz, — lang =. 2. . U3 kurz — lang ... . Il 
lange kurz . 2. ous s 8 | lang — kurz .... 10 
lang — lang ...... 7 lang — lang .... 5 


Haben wir bisher die Beziehungen der Teile des Geschlechtsapparates 
untereinander betrachtet, so wenden wir uns nunmehr der Frage nach 
den GréBenbeziehungen der Innenorgane zu den Schalenabmessungen 
zu. Sind in den gréBeren Schalen Tiere mit langeren Geschlechtswegen 
zu erwarten? Die Frage ist ohne weiteres nicht zu beantworten; die 
iiberaus groBen Schwankungen in der Ausbildung der einzelnen Teile 
tiberlagern bedeutend die bei gréferen Tieren an sich zu erwartende 
Zunahme der Langenmabe. Wenn wir fiir den vorliegenden Bestand die 
Grenzwerte der SchalengréBe nehmen, so erhalten wir fiir den Umfang? 
66,3 mm bei dem kleinsten, 80,1 mm bei dem gro8ten Stiick ; bei Stiicken 
gleichen Umfangs aber umgreifen die LangenmaSe oft weitere Spannen 
als nach der Differenz 80,1 — 66,3 anzunehmen ware. Einige Beispiele 
der Grenzwerte bei gleichem oder annahernd gleichem Umfang (alle 
MaB8e in Millimetern) : 


Flagellum Divertikel | Schaft 
76,9—77,3 35—51 9—17 3-115: | - 3698 
15 35—49 10—16 3.5.7 | 28—65 
73,2—73,8 38—46 9—13 Oe ae |. Slag 
71.3=71,6 34—48 9—13 2,545) S145 
69,7 29—40 en oe er eee eee 
68,2—68,5 32—40 | 9—15 3 —4,5 | 2848 


Unter diesen Verhaltnissen wiirde nur bei einer groBen zahlenmaBi- 
gen Grundlage das Vorhandensein im Mittel lingerer Wege bei den 
groBeren Tieren deutlich in Erscheinung treten. Die 45 hier behandelten 
Stiicke stellen diese Grundlage noch nicht dar, immerhin gelingt es bei 


: Umfang U = B . a. Der hierin steckende Fehler (denn der Umfang ist kein 
Kreis, sondern Teil einer Spirale) diirfte keine Falschung der Ergebnisse bewirken. 
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Zusammenfassung der Schalen zu zwei Gruppen in den zugehorigen 
DurchschnittsmaBen fiir die Geschlechtswege ein Ansteigen sichtbar zu 
machen: 


————————— ee 


Mittlere Linge | 0, — Mp 3) m2? +m 
SSS a ee ee eee 
Penis: . . . .. . . groBe Stiicke? | 12,75+0,32 

kleine ,, * | 12,9840,3| 047 wae 
Hpiphaliag: ..%.%; 37% grofe } 7,13+0,24: 0.29 0.88 
kleine ,, 6,84 + 0,17 ’ : 
Penis+Epiphallus: . groBe _,, 19,93 + 0,52 081 1.91 
kleine ,, 19,12 + 0,37 ; ‘ 
Flagellum: . ... . groBe_,, 45,30 + 1,52 6.12 5.57 
kleine ,, 39,18 + 1,07 ; i 
Kanal =. -. 27. , grobe 13,35 + 0,61 = 
é 2° > os 2,07 2; 
kleine _,, 11,28 + 0,40 He 
Divertikel: eth io™ Mei aks groBe ”° 5,73 aS 0,47 1 55 1 61 
kleine ,, 4,18 + 0,26 ; : 
MGHalesnetyy Selim t Fouls groBe 46,60 + 2,34 
: > p) = 4) 9,28 s 7,77 
kleine ,, 37,32 +1,11 


Die jeweilige Zunahme ist nur gering, doch scheint sie von vornherein 
zu deutlich fiir ein Zufallsergebnis. Hs ist bei der Beurteilung der Unter- 
schiede zu bedenken, daf die ausfiihrenden Wege ja nicht an der Peri- 
pherie des Umfanges liegen, sondern an der Innenseite des letzten Um- 
~ ganges, also an dem GréBerwerden des Umfanges nur beschrankten An- 
teil haben. 

Die Vergleichung der auch hier ausgerechneten Werte M, — M, mit 
der 3m? + m2 ergibt denn auch das Vorhandensein tatsachlich 
langerer Wege bei den Bewohnern der groéBeren Schalen, wenigstens so- 
weit Flagellum und Schaft in Frage kommen. Fir Kanal und Divertikel 
ist der Wert der Wurzel ein Spiirchen gréBer als die Differenz M, — M2, 
doch liegt er ihr so nahe, daB man auch fiir diese Organe unbedenklich 
die Forderung zur Annahme eines Unterschiedes als erfiillt ansehen dart. 
Fiir Penis und Epiphallus, sowie deren Summe, deren MillimetermaBe 
sich gleichfalls dem Bilde der iibrigen einfiigen, geniigt die Differenz der 
Mittelwerte nicht zur Feststellung einer tatsichlich vorhandenen Langen- 
verschiedenheit. Vielleicht hat hier die Schwierigkeit der Messungen das 
Ergebnis verwischt. 

Steht also die Lange der Geschlechtswege in Zusammenhang mit 
der GréBe der Schale, so miissen die Unterschiede zwischen den MaBen 


1 GroBe Stiicke: Schalenumfang 74,1—80,1 mm. 
2 Kleine Stiicke: Schalenumfang 66,3—73,8 mm. 
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der kleinen und der groBen Gruppe verschwinden, wenn wir sie nicht 
in Millimetern, sondern in einem Verhaltnis zu einem Schalenma8 aus- 
driicken. Es wurden deshalb Flagellum und Schaft (die ja bei vorliegen- 
dem Bestand am deutlichsten den Unterschied von groB und klein zeigen) 
fiir alle Einzelstiicke in Prozente des Schalenumfanges umgerechnet und 
die so erhaltenen Werte wieder in die Gruppen der grofen und der kleinen 
Umfange geordnet. 
Wir erhalten dann: 


Mittlere Linge, in °/»9 des Umfanges 


lagellumys “2. Gs groBe Stiicke — 56,70 + 2,12 
kleine ,, 56,10 + 2,02 
Gla tsiees cats oo semee ke groBe ,, 61,60 + 3,08 
kleine ,, 61,44 + 2,52 


— Werte also, die als durchaus tibereinstimmend anzusehen sind: das 
Verhdltnis der Innenléngen zum Umfang der Schale ist bei groBen und klei- 
nen Sticken das gleiche. 

Dieser Aufwand von Berechnungen méchte vielleicht als tiberfliissig 
angesehen werden; denn das Ergebnis, daB die Bewohner gréBerer 
Schalen auch langere Innenorgane besitzen, scheint eigentlich hinreichend 
selbstverstandlich und einer besonderen Messung nicht zu _ bediirfen. 
Doch schien es mir niitzlich, einmal an einem bestimmten Beispiel diese 
Verhaltnisse zu priifen. Bei dem grofen Wert, der in anatomischen Dar- 
stellungen auf die gegenseitigen Laingenbeziehungen der einzelnen Teile 
des Geschlechtsapparates gelegt wird, ist ein zahlenmaBiger Nachweis 
dringend erforderlich, zumal es sich um Organe mit einer derartig groBen 
Variationsbreite handelt. DaB& eine mit Mafverhaltnissen arbeitende 
anatomische Betrachtung sich nur auf Grund der Untersuchung zahl- 
reicher Stticke zu Aussagen entschliefen darf, wird aus den oben ange- 
gebenen Ma8en zu folgern sein. , 

Ob sich ahnlich wie bei den Schalen, auch bei den Geschlechtswegen 
geographisch oder dkologisch gesonderter Bestiinde Unterschiede zeigen, 
kann ich zur Zeit nicht feststellen, da mir nicht die ausreichende Menge 
von gleichartig konservierten Stiicken zur Verfiigung steht. Es witirde 


eine solche Untersuchung fraglos zur Vertiefung unserer Kenntnisse 
beitragen. 


NESTBAU EINES ADRIATISCHEN LIPPFISCHES 
(CRENILABRUS OCELLATUS FORSK.,)!. 
Von 
Tonxo Sonsan 
(Wien). 
Mit 7 Textabbildungen. 
(Eingegangen am 9. September 1929.) 


Die eigentiimliche Fortpflanzung von Crenilabrus ocellatus Forsk., 
die in manchen Punkten an die Fortpflanzung des Stichlings erinnert, 
habe ich an verschiedenen Orten der adriatischen Kiiste beobachtet und 
sie im Jahre 1928 in Martinscica bei Susak und im Jahre 1929 in Trpanj 
studiert. Bei dieser Art baut das Mannchen (Abb. 1), das wesentlich 
gréBer und bunter als das Weibchen (Abb. 2) ist, das Nest in einer Meeres- 
tiefe von */.—21/, m. Es besteht zum gréf8ten Teile aus griinen Algen- 
faden von Cladophora KtTz1nG, und findet sich meistens inmitten dichter 
Vegetation der braunen Alge Cystosira AG., von der sich das griine Nest 
in der braunen Umgebung sehr deutlich abhebt. (Ich danke Herrn Dr. 
Ivo PEvALEK, Professor fiir Botanik an der Universitit Zagreb, fiir die 
hebenswiirdige Bestimmung der Algen.) 

Aus einem Umkreis bis zu 10 m tragt das Mannchen die Cladophora- 
Faden zusammen, auch wenn sich in unmittelbarer Nestnihe Cladophora 
in groBer Menge findet. Dies erinnert an die Gewohnheit vieler Vogel, das 
Material zum Nestbau aus weiter Umgebung herbeizutragen. Mit einem 
Ruck reiBt das Mainnchen mit den Kiefern die Algenfaden ab und triagt 
sie direkt ins Nest, wobei man beobachten kann, dafB sich der Fisch in 
seiner Umgebung ausgezeichnet zurechtfindet. Er halt sich dabei auf dem 
Wege zum Nest nie auf, um weitere Cladophora-Faden abzureiBen, auch 
wenn das Algenbiischel, das er im Munde tragt, sehr klein ist. In das auf 
einen Haufen zusammengetragene Algenmaterial werden immer wieder 
neue Biindel hineingestoBen, so da ein Nest entsteht, dessen Durch- 
messer bis 20 und mehr Zentimeter betragen kann. 7 

Die Form des Nestes kann am besten mit einem becherférmigen 


1 Meinem Freund und Kollegen WALTER Ripper, der mir in liebenswiirdiger 
Weise bei der Ubersetzung dieser Abhandlung behilflich war, sei an dieser Stelle 
warmstens gedankt. 
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Vogelnest verglichen werden, das in der Mitte ausgehdhlt ist, wahrend 
auBen die Cladophora-Fiden mit dem dicken und rauhen Thallus von 
Cystosira vertilzt sind (Abb. 3). Das Nest liegt gew6hnlich auf einem 
eroBen Stein; in einigen Fallen fand ich es neben einem Stein, manchmal 
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Abb. 1. Crenilabrus ocellatus FORSK. Miéannchen (nat. Gr.). 


auch auf Sandgrund inmitten von Seegraswiesen (Zostera). In Fallen, wo 
die ganze Umgebung nur mit Cladophora bewachsen ist, besteht auch die 
Unterlage aus dieser griinen Alge (z. B. in Bakar an Stellen, wo SiiBwasser 
in das Meer kommt), im Gegensatz zur gewohnlich angetroffenen Cysto- 
sirenunterlage. Ich habe auch Nester gefunden, die ein schattiges Dach 
von Cystosira besaBen und eines fand ich sogar in einer Spalte des ge- 
mauerten Ufers. Es kommen iibrigens auch noch andere abweichende 
Formen des Nestbaues vor. 


Abb. 2. Crenilabrus ocellatus FORSK. _Weibchen (nat. Gr.). 


Die becherférmige Gestalt des Nestes wird vom Miinnchen schon beim 
Bauen durch geregeltes HineinstoBen von Algenbiindeln erreicht, bzw. 
gewahrleistet, und durch stiindiges Schwimmen in kleinen Kreisen und 
Windungen bleibt das Nestlumen erhalten (Abb. 4). Nur wenn ich sehr 
nahe kam, verlieB das Mannchen das Nest, um rasch und sicher wieder 
zuriickzukommen, sobald ich mich entfernte. - 
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Wie andere Labriden, schwimmt auch diese Art verhaltnismaBbig 
schnell, nur durch Rudern mit den Brustflossen und mittels des hints 
weichen Teiles der Riickenflosse. Die Schwanzflosse beniitzt der Fisch 
nur, wenn die Geschwindigkeit erhéht werden soll, z. B. wenn das Miinn- 
chen das Weibchen einholen oder einen anderen, auch mitunter eroBeren 
Fisch, oder aber ein anderes Mannchen aus der Nihe des Nestes weetreiben 
will. Die Schwanzflosse wird auch dann zu Hilfe genommen, wenn sich 
der Fortbewegung ein gréBerer Widerstand entgegenstellt, also beispiels- 


Abb. 3. Crenilabrus ocellatus ForsK. Nest von oben gesehen (1/2 nat. Gr.). 


weise wenn das Oladophora-Biischel, das der Fisch im Maule tragt, zu 
gro8 ist. Es ist charakteristisch fiir das Nest von Crenilabrus ocellatus 
Forsk., daB das Nestmaterial wihrend der ganzen Zeit der Bentitzung 
lebend bleibt und nicht abstirbt; die Cladophora-Faden des Nestes be- 
| ginnen sogar nach einigen Tagen weit auffallender grin zu werden, als 
die freie Cladophora der Umgebung. Wahrscheinlich spielt das griine 
Nest eine sehr wichtige Rolle, besonders dort, wo die Umgebung arm 
an Cladophora ist. Da die Weibchen nicht wie das Mannchen an das Nest 
gebunden sind, sondern in kleinen Schwarmen von 5—10 Individuen 


iiber der einténig braunen Vegetation von Cystosira herumschwimmen, 
LOR 
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bemerken sie schon von weitem den griinen Bau und nehmen ihn sofort 
als richtungbestimmendes Ziel ihrer Bewegung an’. 

Das Mannchen sucht also nicht die Weibchen auf, sondern tritt erst 
in Aktion, wenn die Weibchen durch das Nest in seine Nahe gelockt sind. 
Dann beginnt wie beim Stichling die Jagd des Mannchens nach dem 
Weibchen. Wenn eines der Weibchen nachgibt und in den Becher des 
Nestes eindringt, schwimmt das Minnchen auf das Weibchen zu und 
bleibt iiber ihm wie schwebend stehen. Das Weibchen legt nun unter 
Zuckungen die Eier ab, waihrend das Mannchen mit ahnlichen Bewe- 
gungen von oben her befruchtet. Dies dauert bis zu einer Minute lang, 
hierauf verlassen beide den Becher des Nestes. Sodann schwimmt das 
Mannchen fast immer weg und holt im Maule neue Cladophora-Faden, 
mit welchen es die frisch abgelegten Eier zudeckt und diese auch noch 
tiefer hineinst6Bt. Oft aber muB es zuvor noch die Weibchen wegtreiben, 
welche, die Gelegenheit seiner Abwesenheit ausniitzend, sich beeilen, még- 
lichst viele der soeben abgelegten Eier zu fressen. 

Nach vollzogener Eiablage und erfolgter Befruchtung verlassen beide 
das Nest, das Weibchen schwimmt weg, das Mannchen jedoch schafft, 
wie schon oben erwahnt, weiteres Cladophora-Material herbei, das zur 
Abdeckung des vom ersten Weibchen gelieferten Laiches verwendet wird. 
Dann wird ein anderes Weibchen ins Nest getrieben; es erfolgt Eiablage, 
Befruchtung und Bergung der Hier in ahnlicher Weise, wie es fiir das erste 
Weibchen geschildert wurde. Dieser Vorgang wiederholt sich wahrend 
des ganzen Tages. 

Sehr oft findet sich auch beim Nest ein Individuum, welches sowohl 
nach GréBe als auch nach Farbe die Mitte zwischen dem Mannchen und 
dem Weibchen halt. Wie man aus nachfolgendem ersehen kann, handelt 
es sich hier ebenfalls um ein Mannchen. Wahrend das erste, grofe 
Mannchen, von dem bisher immer die Rede war, andere ihm gleich groBe 
Minnchen vertreibt, duldet es das klemere Minnchen in seiner Nihe. 
Weiter konnte ich in Trpanj folgendes beobachten: Wahrend das erste 
groBe Mannchen mit der Befruchtung der Eier beschaftigt ist, schie&t das 
kleine Mannchen oft fiir kurze Zeit ins Nest und scheint nach den beob- 
achteten charakteristischen Zuckungen ebenfalls einen Teil der Eier ,,un- 
befugter Weise“ zu befruchten. Als ich das erste gréBere Minnchen fing, 
ergriff das zweite kleinere Mannchen augenblicklich vom Nest Besitz, 

1 Ich beobachtete, daB ein Minnchen, welches sein Nest an ein verkehrs- 
reiches Ufer gebaut hatte, nicht von Weibchen besucht wurde, wihrend immer 
eine groBe Anzahl Weibchen bei jenen Mannchen anzutreffen war, deren Nester 
einige Meter vom Ufer entfernt angelegt waren. Nach einigen Tagen begann jenes 
nicht von Weibchen aufgesuchte Mannchen das Nest abzutragen und baute mit 


demselben Material ein neues Nest, ebenfalls entfernt vom Ufer, aber auch ent- 


fernt von den anderen Nestern; bald begannen dann auch die Weibchen dieses 
Nest zu besuchen. 
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begann das Nest umzubauen, ruderte in ganz typischer Weise, worauf 


spater noch naher eingegangen werden wird, mit den Brustflossen, ver- 
trieb andere sich nahernde Fische, trieb die Weibchen und verhielt sich 


Miannchen im Nest von oben gesehen ('/2 nat. Gr.). 


Abb. 4. Crenilabrus ocellatus FORSK. 
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iiberhaupt gleich dem ersten Mannchen. Um weitere Beobachtungen an- 
stellen zu kénnen, ob dieses zweite kleinere Mannchen auch bleibend alle 
Funktionen des ersten Mannchens ausiiben wiirde, fing ich dieses ,,Er- 
satzminnchen‘ nicht. Aber nach einigen Tagen war das Nest verlassen, 
weder das ,,Ersatz- 
mannchen‘*S noch 
Weibchen waren 


vorhanden. 
Das Nest von 
Crenilabrus ocellatus 


Forsk. bietet auch 
hier ahnlich wie das 
des Stichlings den 
Eiern eine Unterlage 
und gewahrt ihnen 
auch Schutz; dies 


werden wohl die be- 


Abb. 5. Crenilabrus ocellatus FORSK. Hier an den Cladophora-F aden. 7 a 
(Gezeichnet bei 10facher Vergr.) deutendsten Funk- 


tionen des Nestes 
sein. Da alle von den verschiedenen Weibchen stammenden Eipartien vom 
Mannchen mit Cladophora-Faden verfilzt bzw. tberdeckt werden, ist es 
unmoglich, der Eier am unverletzten Nest ansichtig zu werden. In einem 
Nest befinden sich ein paar hundert Eier; diese sind kugelig, gelblich, 
1/, mm im Durchmesser und einzeln an Cladophora-Faden angeklebt 
(Abb. 5). Wir haben es also hier mit einer verhaltnismaBig kleimen An- 
zahl von Eiern zu tun, ahnlich wie beim Stichling, besonders wenn man 
in Betracht zieht, daB es sich hier um die Eier mehrerer Weibchen 
handelt. Diese ge- 
ringe Zahl der Eier 
wird verstandlich, 
wenn man bedenkt, 
da den Kiern durch 
das Nest und durch 
die Anwesenheit des 


Abb. 6. Crenilabrus ocellatus FoRSK, Jungfische. 


A Dorsalansicht, Minnchens genii- 
B Lateralansicht. 
(Gezeichnet bei 30facher Vergri®erung.) gendSchutz geboten 


wird, so dai nur 
wenige der Eier zu- 
grunde gehen. So finden wir dieselbe Erscheinung wie beim Stichling, 
dab namlich Crenilabrus ocellatus ForsK. trotz. der geringen Anzahl der 
Kier in der seichten Litoralzone sehr reich vertreten ist; von allen 


Labriden ist unsere Art neben Crenilabrus pavo Cuv. jedenfalls in dieser 
Zone am zahlreichsten. 
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In dem Gewirr der Cladophora-Faden des Nestes habe ich auch eben 
erst ausgeschlipfte Jungfische gefunden; diese sind 13/, mm groB, lang- 
gestreckt, schwach pigmentiert, mit groBen schwarzen Augen und einem 
Dottersack (Abb. 6). Das Mannchen und das Nest stellen offenbar, 
worauf schon frither hingewiesen wurde, einen gewissen Schutz fiir die 
Kier wie auch fiir die Jungfische dar. Wenigstens habe ich beobachtet, 
daf§ das Mannchen das Nest auch nicht verlaBt, wenn schon viele J ung- 
fische ausgeschliipft sind. Ich habe auch zweimal beobachtet (1928 und 
1929), daB ein Mannchen 
sein altes Nest verlieB, 
in dem schon vor lange- 
rer Zeit viele Weibchen 
abgelaicht hatten, und 
da es weiter entfernt 
ein neues Nest baute, 
welches wieder in ge- 
wohnter Weise von den 

Weibchen aufgesucht 
wurde. Dieses Mannchen 
baute das alte Nest nicht 
ab, sondern kam oft zum 
alten Nest zuriick und 
hielt sich dort kirzere 
Zeit auf, obwohl keine 
Weibchen hinzukamen. 

Dieses eigentiimliche 
Verhalten brachte mich 
auf den Gedanken, daB 
in dem alten Nest noch 
Jungfische waren, wel- ; 
che vom Mannchen be- Abb. 7. Crenilabrus-Nest. Priparat im Zoologischen Museum 
sucht wiirden. Diese An- in Zagreb. (Phot. Dr. POLJAK.) 
nahme konnte ich in MartinS¢éica 1929 gliicklich sicherstellen, wo ich 
tatsachlich in einem solchen alten Nest eine Menge von Jungfischen fand. 

Es ist anzunehmen, daB dieses lebendige Nest von Cladophora noch 
eine andere Rolle im Leben unserer Fische spielt. Wir werden nicht irren, 
wenn wir die griine Cladophora, aus der das Nest besteht, als Sauerstoff- 
quelle ansehen, die ohne Zweifel die Atembedingungen der Brut gimstig 
beeinfluBt. Die entgegengesetzte Rolle beztiglich des Gashaushaltes der 
Cladophora muB dann dem Mannchen, das sich den groBten Teil des 
Tages im Nest aufhalt, ferner den Jungen, wie auch den Hiern zugeschrie- 
ben werden, die mit den Cladophora-Faden in noch engerer Beziehung 
stehen. Nur dieser innige Gasaustausch kann die vorher erwihnte Tat- 
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sache erkliren, daB die Cladophora des Nestes griiner wird als die der 
Umgebung. 

Bei unserem Crenilabrus finden wir, daB das Mannchen, welches im 
Nest steht, oft sehr lebhaft mit den Brustflossen rudert. Es diirfte sich 
hier aller Wahrscheinlichkeit nach um eine Ruderbewegung handeln, 
deren Effekt mehr eine Reinigung des Nestes von mechanischen Parti- 
keln ist, als um eine Sauerstoffaufreicherung des im Nestlumen befind- 
lichen Wassers, die ohnehin schon durch die Anwesenheit der Cladophora 
bewirkt wird. Bei diesem Rudern werden die Bewegungen der linken 
und der rechten Flosse nacheinander ausgefiihrt, d. h. die Bewegungen 
der beiden Flossen erfolgen stets in entgegengesetzter Richtung. Da- 
durch entsteht blo& eine Strémung des umgebenden Wassers, wah- 
rend das Mannchen an Ort und Stelle bleibt, bzw. seinen Korper etwas 
windet. 

Die beschriebenen Nester von Crenilabrus ocellatus ForsK. habe ich 
an folgenden Stellen des adriatischen Meeres gefunden: MartinS¢ica bei 
Susak, Bakar, Crikvenica, Zara, Biograd, Trpanj und Duba. Wann 
dieser Fisch zu laichen beginnt, konnte ich nicht feststellen, weil ich Ende 
Juni (friiher konnte ich in den letzten Jahren keine Beobachtungen 
machen) meist schon fertige Nester vorfand. 

E. GRAErFre fiihrt Marz, April und Mai als Laichmonate an, — merk- 
wurdigerweise spricht er kein Wort titber den Nestbau dieses Fischest, — 
wahrend ich die Fische noch von Ende Juni bis tiber Mitte August beim 
Laichen beobachten konnte. Da ich dann das Meer verlassen muBte und 
bis zum letzten Tage die Nester in Funktion fand, konnte ich auch nicht 
feststellen, wann dieses eigenartige Nestleben endet. Eines kann man 
aber doch behaupten, namlich, da die Laichzeit dieser Fischart sehr 
lange dauert. 

Offenbar im Zusammenhang damit und mit der wiederholten Ablage 
von EKiern in verschiedenen Nestern fand ich in den Weibchen Eier ver- 
schiedenster GréBe und Reife. In Abhangigkeit von dieser langen Laich- 
zeit durfte auch die Tatsache stehen, daB beide Geschlechter waihrend der 
Laichzeit sehr gefraBig sind, so daB man mit einer kleinen Angel, die mit 
einem Wurm, einer Meeresschnecke oder einem kleinen Krebs wie Ligia 
oder Orchestia bekédert ist, die Fische sehr leicht fangen kann. Sobald 
ein Kéder in Nestnihe gelangt, unterbrechen die Tiere ihre Beschif- 
tigung im Nest und sogleich entsteht ein lebhaftes Gedriinge um den 
Koder. 

Alle erwihnten Angaben sind ausschlieBlich Resultate meiner direk- 
ten Beobachtungen im freien Meere, aber Zuchten und Beobachtungen 


' Auch sonst fand ich in der Literatur keine Angaben iiber einen Nestbau 
oder eine Brutpflege bei Crenilabrus ocellatus ForsK. 
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von Crenilabrus ocellatus Forsk. in geeigneten Aquarien kénnten viel- 
leicht noch interessante Einzelheiten seiner eigentiimlichen Fortpflan- 
zungsverhiltnisse aufdecken. 
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Kinleitung. 


Bei der Mehrzah]l der heute lebenden Beuteltiere finden wir die 2. und 3. Zehe 
des HinterfuBes von einem einheitlichen Integument eingeschlossen. Diese Er- 
scheinung wird als Syndactylie bezeichnet. Die beiden Zehen, die durch ihre ge- 
meinschaftliche Hiille, die allerdings zwei Krallen tragt, den Eindruck einer ein- 
zelnen Zehe erwecken, sind in ihrem inneren Bau, sowohl osteologisch als auch 


1 Die Zeichnungen ohne Verfasserangabe sind Originale. 
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myologisch, noch leicht trennbar. Es haben keinerlei Knochen- und Sehnenver- 
schmelzungen stattgefunden. 

Der allgemeinen Ansicht nach handelt es sich bei dieser Erscheinung um ein 
rudimentares Organ. BRANDES (1906) wies neuerdings, unabhangig von einer 
fritheren ahnlichen Feststellung durch R. OWEN (1865), auf die Tatsache hin, daB 
sich die Macropodiden stets mit diesen sehr kleinen Zehen, die den Boden nicht 
beriihren, zu kratzen und zu putzen pflegen, und bezeichnete daher die syndac- 
tylen Zehen treffend als Putzhandchen. Auch widersprach er auf das Entschie- 
denste der Ansicht, daB diese beiden Zehen rudimentar geworden seien und als 
rudimentares Organ einen Funktionswechsel erlitten hatten, sondern erklarte sie 
als eine Hemmungsbildung, die im Gegensatz zu der 4. und 5. Zehe annahernd die 
urspriingliche GréBe baibchalten hatten. 

Ich bin Herrn Professor Dr. BRANDES, bei dem ich mich verschiedentlich 
tiergartnerisch betatigen durfte, dankbar, daB er mich auf das Problem der syn- 
dactylen Zehen der Beuteltiere aufmerksam gemacht hat, und bin seiner Anregung, 
diese Frage durch genaue anatomische Untersuchungen zu klaren, gern gefolgt. 
Dariiber hinaus hab2 ich auch den gegenseitigen Beziehungen der syndactylen 
und didactylen Beuteltiere tiberhaupt meine Aufmerksamkeit zugewandt und 
werde auch phylogenetische, dkologische und systematische Fragen, soweit sie mit 
der FuBbildung im Zusammenhang stehen, erdrtern. Die ersten griindlichen Pra- 
parationen habe ich im Zoologischen Institut der Universitat Leipzig unter Lei- 
tung von Herrn Professor Dr. MEISENHEIMER wahrend der Semester 1924/25 bis 
26/27 vorgenommen. Erst im Wintersemester 1928/29 konnte ich die durch tier- 
gartnerische Tatigkeit in den Zoologischen Garten Sofia und Berlin unterbroche- 
nen Studien wieder aufnehmen und ging zu diesem Zwecke an das Zoologische 
Institut der Universitat Rostock, wo ich meine Arb2it unter Leitung von Herrn 
Professor Dr. P. ScHuLzE im Sommersemester 1929 beendete. Meinen beiden 
hochverehrten Lehrern, in besonderem Mae Herrn Professor ScHutzsE danke ich 
an dieser Stelle fiir die mannigfachen wertvollen Anregungen und Unterstiit- 
zungen, die sie meiner Arbeit zuteil werden lieBen. 


Literatur. 


Man sollte meinen, daB eine so auffallende und in einer Tiergruppe so weit 
verbreitete Erscheinung wie die Syndactylie in der Literatur entsprechend be- 
handelt und bewertet worden sei. Jedoch ist in der sehr reichhaltigen und um- 
fangreichen Beuteltierliteratur nur sehr wenig darauf eingegangen worden. Die 
Autoren begniigen sich, soweit sie Anatomen sind, lediglich mit der Feststellung 
der Erscheinung und Systematiker und Entwicklungsgeschichtler messen der 
Syndactylie nur einen untergeordneten Wert bei. Der weitaus groBte Teil der 
alteren Arbziten, bis etwa 1910, nimmt die Syndactylie lediglich als gegeb2ne 
Tatsache hin, ohne den Versuch zu machen, sie zu erklaren. Damit steht die noch 
heute geltende Beuteltiersystematik in engem Zusammenhang, die nur auf 
Schadel- und GebiBmerkmale Riicksicht nimmt und auf andere Kérpermerkmale, 
wie die Syndactylie, kein besonderes Gewicht legt. Nur wenige Autoren der vielen 
anatomischen, biologischen und systematischen Spezialarbeiten, die die Syndac- 
tylie erwaihnen, zichen sie zu vergleichenden Betrachtungen heran. Hierher ge- 
horen in erster Linie die Arbeiten von L. Dotxo (1899), ferner von BENSLEY (1903) 
und aus neuester Zeit von F. W. Jones (1923). Letztgenannter beriicksichtigt in 
seinen Arb2iten zwar nur die australischen Beutler, schlieBt sich aber in der 
Hauptsache den von DoLLo und BENSLEY vertretenen Ansichten an, die sich auf 
alle Beuteltiere beziehen. In den soeb2n genannten Werken wird der erste Ver- 
such gemacht, sowohl die Syndactylie phylogenetisch zu erklaren und zu bogriin- | 
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den, als auch die Zusammenhange der Syndactylie mit dkologischen und syste- 
matischen Fragen zu behandeln. Jedoch wird merkwiirdigerweise die Anatomie, 
speziell die Statik und Mechanik, ganz auBer Acht gelassen. 

Dotto ist der erste, der im AnschluB an seine Theorie, die Vorfahren aller 
Beuteltiere seien friiher Baumb2wohner gewesen, die Entstehung der Syndactylie 
mit dem Baumleb2n in Zusammenhang bringt und zu erklaren versucht. Er ist 
der Ansicht, daB den baumbzwohnenden Vorfahren der Beuteltiere die normal 
entwickelten, getrennten Zehen 2 und 3 beim Klettern hinderlich waren, da sie 
die Klammerwirkung des Hallux gegen die 4. und 5. Zehe bzhinderten. Beide 
seien nicht mehr verwendet, daher kleiner geworden und schlieBlich miteinander 
verschmolzen. Wenn Dotto es auch nicht ausspricht, so sieht er doch die Syn- 
dactylie phylogenetisch als eine Reduktionserscheinung an und mit ihm BENSLEY 
und Jonss. Letzterer b2zeichnet in seiner Arbeit (1923), unabhangig von BRAN- 
DES, die syndactylen Zehen gleichfalls als Putzpfote. Er betrachtet ihre Ver- 
wendung zum Kratzen und Putzen aber als sekundar, da er sich beziiglich der 
Phylogenese der Syndactylie ganz der DoLtioschen Ansicht anschlieSt. Immerhin 
legen BENSLEY und Jonzs schon bedeutend mehr Wert auf die Syndactylie. Dies 
ist erkenntlich aus dem EinfluB, den sie, besonders JonEs, der Syndactylie auf 
die Systematik einraéumen. 

Weitere Spezialarbeiten werden an den betreffenden Stellen erwahnt. 


Material. 


Meinen Untersuchungen konnte ich ein umfangreiches Material an frisch ein- 
gegangenen Tieren der Zoologischen Garten Dresden und Berlin und an Alkohol- 
material des Berliner Zoologischen Museums zugrunde legen. Ich méchte daher 
an dieser Stelle den Herren Professor Dr. BRANDES vom Zoologischen Garten 
Dresden, Geh. Rat Professor Dr. Heck vom Zoologischen Garten Berlin und 
Dr. Pontn, Kustos der Saugetierabteilung des Berliner Zoologischen Museums 
fir das mir feundlichst zur Bearbeitung iiberlassene Material meinen ergebensten 
Dank aussprechen, desgleichen Herrn Professor Dr. JAcoBI vom Zoologischen 
Museum Dresden fiir die zur Verfiigung gestellte Skelettsammlung seines Museums. 

Von besonderem Werte waren die Beuteltierembryonen aus dem Berliner 
Museumsmaterial. Erstens konnte ich an ihnen verschieden alte Entwicklungs- 
stufen der Syndactylie, speziell an verschiedenen Macropodiden, genau unter- 
suchen, zweitens aber durch Querschnittserien der Hinterextremititen die Er- 
gebnisse meiner makroskopischen Praparate nachpriifen. 

Den osteologischen Betrachtungen liegen folgende Skelette zugrunde, simt- 
lich aus dem Dresdner Zoologischen Museum: 


Sarcophilus ursinus F. Cuy. Trichosurus vulpecula KERR 
Notoryctes typhlops STRLG. Dactylopsila trivirgata Gray 
Didelphys marsupialis L. Onychogale frenata GOULD 
Didelphys virginiana KERR Petrogale penicillata GRAY 
Dasyurus viverrinius SHAw Macropus (Thylogale) browni Aust. 
Phascolomys latifrons OWEN Macropus agilis GouLD 

Phalanger ursinus TEMM. (2 x ) Macropus ruficollis Drsm. 
Phalanger maculatus E. Gnorr. Macropus rufus Dsm. (2 x ) 
Phalanger orientalis Patuas Macropus giganteus Z1MM. (2 x ). 


Phalanger ornatus GRay 


Leider war es mir nicht méglich, Skelette von Phascolarctus, Petaurus, Tar- 
sipes, Hypsiprymnodon und Phascologale zu bekommen. Gerade TJarsipes und 
Hypsiprymnodon waren als Zwischenstufen von Interesse gewesen. Ich muBte 
mich bei diesen Formen auf die Literaturangaben beschranken, 
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: Fir die myologischen Untersuchungen standen mir folgende Formen teils 
frisch, teils in Alkohol konserviert zur Verfiigung: 


Sarcophilus ursinus F. Cvv. 

Phascologale penicillata SHaw 

Dasyurus geoffroyi Goutp 

Perameles obesula SHaw . 2 ue 
Perameles doreyana Quoy u. GaAtm. (2 x ) 
Isoodon nauticus (?)(2x) . 

Peragale lagotis WATERH. . . . . 
Didelphys (Philander) philander L. 
Didelphys (Metachirus) opossum Sepa . . 
Didelphys (Metachirus) quica TEM. 
Phascolarctus cinereus GRAY . 
Trichosurus vulpecula KERR . 

Petaurus papuanus THOMAS . 
Petauroides volans KERR aden 
Pseudochirus occidentalis THOMAS (2 x ) 
Pseudochirus cooki DESM. 
Acrobates pygmaeus SHAW... . 
Hypsiprymnodon moschatus Rams. 
Petrogale lateralis GoUuLD, juv. 
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Macropus rufus DESM.,juv. . Sey ays . M. Berlin 
Macropus rufus var.(?)(2x)..... 2 es irisch) 
Macropus giganteus ZimM.,juv. ... .. . frisch 


In dankenswerter Weise stellte mir das Dresdner Hygienemuseum Kaltinjek- 
tionspraparate der in den Zoologischen Garten eingegangenen Macropodiden her. 

Nachfolgende Embryonen verschiedenen Alters vervollstandigen obige Reihe 
(simtlich aus dem Zool. Museum Berlin): 


Didelphys azarae TEMM. Lagorchestes conspicillatus GoULD 
Didelphys spec. (?) Dorcopsis miilleri SCHLEG. 
Didelphys tabascensis (7) Halmaturus benettii GouLb 
Perameles raffrayana Ew. Macropus brownt Aust. 
Phascolarctus cinereus GRAY Macropus derbianus GRAY 
Phalanger ursinus TEMM. Macropus rufus Dusm. 


Petaurus breviceps WATERH. 


Von allen Embryonen wurden vollstandige Querschnittserien durch die linke 
Hinterextremitat hergestellt! und zur Kontrolle der Sektionen herangezogen. 


1 Das embryologische Material wurde folgendermafen verarbeitet. Jiingere 
Stiicke mit geringer Kalkeinlagerung wurden nach P. Scuutze 1929 mit Dia- 
phanol 3—6 Tage entkalkt, dann 1—2 Tage in 70proz. Alkohol ausgewaschen und 
darauf durch Aceton, Aceton-Benzol, Benzol in Paraffin iibergefiihrt. Altere 
Stiicke mit starkerer Kalkeinlagerung muBten 10—12 Stunden in 7proz. Salpeter- 
siure entkalkt werden. Darauf wurden sie 24 Stunden in Natriumsulfit und 
24 Stunden in Wasser ausgewaschen und in der oben angegebenen Reihenfolge 
weiter behandelt. Die Schnittdicke betrug je nach Beschaffenheit des Blockes 
8—24 w. Vorher angestellte Versuche ergaben, da die Blécke sich nur nach der 
von P. ScuuLze angegebenen Durchfiihrung durch Aceton und Benzol schneiden 
lieBen, wahrend durch Alkohol gefiihrte Stiicke zu hart wurden. Daf trotzdem 
das Schneiden groBe Schwierigkeiten bereitete, diirfte an der meist mangelhaften 
Fixierung und dem hohen Alter des Materials liegen. 
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Untersuchungen am Fuf von Macropus. 
A. Allgemeines. 

Der Kinguruhfu8 scheint beim ersten Anblick nur zwei wohlaus- 
gebildete Zehen, die 4. und 5., zu tragen. Die medialwarts gelegenen 
syndactylen Zehen 2 und 3 machen zunachst ganz den Eindruck einer 
einzigen, diinnen, rudimentiiren Zehe, die zwei Krallen tragt. Genaue 
Beobachtung am lebenden Tier ergibt, daB diese — verkiimmerten (7) — 
verwachsenen Zehen 2 und 3 stets nach oben gerichtet sind und mit 
ihrer Sohle medialwarts zeigen. 

Die ungewoéhnliche Lange von Unterschenkel und Fu steht bei Be- 
trachtung des ruhig sitzenden oder sich langsam bewegenden Tieres 
anscheinend in einem groBen MiBverhaltnis zu dem tibrigen K6rper. 
Durchmift aber das Tier in groBen Spriingen, der hauptsachlichen Fort- 
bewegungsart der Macropodiden, das Gehege, so versteht man sofort, dah 
die gewaltige Linge von Unterschenkel und Ful sowie auch die von 
auBen deutlich erkennbare Konzentration der Muskeln im proximalen 
Teil des Unterschenkels notwendig sind, um die fiir die groBen Spriinge 
erforderliche Hebelwirkung zustande zu bringen. Obwohl iiber die Ana- 
tomie der Macropodiden schon verschiedentlich gearbeitet worden ist, 
besonders von Havuauton (1867), WINDLE und Parsons (1898), ALE- 
zAIS (1901) und Petrr (1925), muB ich doch die anatomischen Verhalt- 
nisse an Hand meiner Untersuchungen vollstandig beschreiben, da es 
hier auf mehr Einzelheiten ankommt, als sie die bestehenden Arbeiten 
aufweisen. 

B. Binder, Knochen und Gelenke. 

Der folgenden Beschreibung liegen Skelette von Macropus giganteus, 
ruficollis und rufus zugrunde. 

Eine ,,nach Form‘ (siehe Anmerkung) zusammengesetzte Hinter- 
extremitat eines Macropodiden zeigt auBer der gewaltigen Langenent- 
wicklung von Tibia, Fibula und Metatarsus sofort die merkwiirdige Lage 
und Form der Bestandteile des 2. und 3. Strahles. 

Die Tibia (Abb. 1, 2) ist ein lang und kraftig ausgebildeter Knochen. 
Infolge der proximalen Konzentration simtlicher Unterschenkelmuskeln 
und dem dadurch relativ kleinen Ursprungsbezirk dieser Muskeln weist 
sie in ihrem proximalen Drittel die Bildung einer starken Crista sowie 
groBe rauhe Flachen auf, wihrend die distalen zwei Drittel glatt und fast 
rund sind. Am starksten ist die cranial gelegene Crista tibiae entwickelt. 
Sie springt am proximalen Ende der Tibia etwa 4—5 cm vor und nimmt 
erst gegen das zweite proximale Viertel hin ab. Die dadurch gebildete 
breite Cranio-lateralfliche der Crista tibiae und die gegen die Fibula ge- 


1 H. VircHow bezeichnet ein Skelett, das von einem in normaler, natiirlicher 
Lage fixierten Kérper hergestellt wird, als ,,nach Form“ zusammengesetzt (1926). 
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richtete Margo lateralis tibiae (Abb. 1) stellt eine tiefe, breite Grube dar, 
die proximal noch von dem vorspringenden Condylus lateralis tibiae iiber- 
dacht wird, und ‘bildet die Ursprungsfliche des Muse. tibialis anticus 


M l--- CT 
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Abb. 2. Macropus giganteus, 
Tibia und Fibula, Medialseite, 


Abb. i. Macropus giganteus, 
Tibia und Fibula, Lateralseite. 


und der drei Portionen des Muse. extensor digitorum pedis longus. An 
- der Caudalflache der Tibia und der Margo lateralis sind die Ursprungs- 
bezirke des Musc. flexor digitorum pedis profundus und des Musc. tibialis 
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posticus. Die leicht gerundete glatte Medialseite dient keinem Muskel 
als Ursprung. Am distalen Ende ist lediglich der mit der dorsalen Gelenk- 
flache des Astragalus articulierende Malleolus tibiae etwas verbreitert 
und zeigt lateral eine kleine Gelenkfliche, an der die Fibula anliegt. 
Auch die Fibula (Abb. 1, 2), die der Tibia als diinner, proximal rund- 
licher, distal platter Knochen auf der Lateralseite anliegt, zeigt nur im 
proximalen Drittel rauhe Flachen, die Ursprungsgebiete der Mm. peronaei. 

Ein Ligamentum interosseum ist nur im proximalen Viertel vorhan- 
den, weiter distalwarts ist die Fibula mittels sehnigem Gewebe fest mit 
der Tibia verbunden. ‘Dadurch wird eine Eigenbewegung ausgeschlossen. 
Am Ligamentum interosseum haben die Mm. tibialis posticus und flexor 
digitorum pedis profundus teilweise ihren Ursprung, desgleichen die Mm. 
peronaei, die auBerdem noch an der sehnigen Verbindung von Tibia und 


Abb. 3. Macropus rufus, Bander des Sprunggelenkes, a lateral, b medial. 


Fibula entspringen. Das Caput fibulae articuliert nur mit der Tibia, und 
zwar der distalen Flache des Condylus lateralis tibiae. Der Malleolus 
fibulae articuliert direkt mit dem Astragalus und indirekt mit dem Cal- 
caneus.. Die Articulation von Fibula und Astragalus stellt nur eine late- 
rale Vervollstandigung des von Tibia und Astragalus gebildeten Schar- 
niergelenkes dar. 

Beide Unterschenkelknochen werden mit dem Astragalus und Cal- 
caneus durch 4 Bander fest verbunden. 

1. Lateral an der Fibula (Abb. 3a): Das eine Band geht von der 
caudalen Hilfte des Malleolus fibulae cranialwirts an den lateralen Ge- 
lenkhécker des Caleaneus. Das andere Band kommt von der cranialen 
Halfte des Malleolus fibulae, tiberkreuzt das vorige und geht caudalwiirts 
an den lateralen Gelenkhécker des Calcaneus. 

2. Medial an der Tibia (Abb. 3 b): Das eine Band geht von der Mitte 
der Medialseite des Malleolus tibiae plantarwarts an die Mitte des medi- 
alen Hockers des Astragalus; das andere entspringt gemeinsam mit dem 
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vorigen, divergiert in caudalplantarer Richtung und endigt am caudalen 
Rand des Astragalus sowie medial auf dem Calcaneus. 

Alle vier Bander fixieren Tibia und Fibula seitlich weitestgehend im 
Sinne der nur in einer Richtung erfolgenden Gelenkbewegung. Weiter 
wird durch die beiderseits gekreuzt angeordneten Bander Unterschenkel 
und Fuf zueinander im rechten Winkel ziemlich fixiert. Dadurch wird 
eine bessere Abfederung des Sprunggelenkes gewihrleistet. 
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: ia if i teus Macropus giganteus, 
Macropus giganteus,  Macropus giganteus, Macropus giganteus, E nites 
FuBskelett, Plantarseite. FuBskelett, Lateralseite. FuBskelett, Dorsalseite. FuSskelett, Medialseite. 


Der Tarsus (Abb. 4, 5, 6, 7) besteht aus Calcaneus, Astragalus, Cu- 
boid, Naviculare und den Cuneiformes I, II, II. Von diesen ist der Cal- 
caneus besonders lang und kraftig entwickelt. Dadurch erzielen die an 
seinem caudalen Ende ansetzenden Mm. triceps surae und plantaris eine 
gréRere Wirkung gegen den dorsal am Astragalus gelegenen Gelenksdreh- 
punkt. Die sehr rauhe plantare und caudale Flache des Caleaneus ist An- 
satzfliche des Musc. triceps surae und der Fersenverbreiterung des Muse. 


plantaris. 
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Der Astragalus ist mit seiner ganzen Plantarseite fest an den Calca- 
neus geheftet. Seine dorsale Flache und der laterale Hécker des Calca- 
neus bilden das doppelte Scharniergelenk fiir Tibia und Fibula. Beide 
bilden auf-der Caudal- und Medialseite einen tief eingeschnittenen Sulcus, 
der sich auch am Cuboid und Metatarsale I noch fortsetzt, zur Aufnahme 
der Sehne des Musc. flexor digitorum pedis profundus. 

Die iibrigen Tarsalia sind sowohl untereinander, als auch gegen die 
besprochenen und die Metatarsalia durch sehnige Uberziige und starke 
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Abb. 8 Macropus giganteus, Cuboid; a proximal, b medial, ¢ distal, d lateral. 


Bander so weit fixiert, daB jegliche Eigenbewegung unméglich ist. Viel- 
mehr ist die Gesamtwirkung des Tarsus die eines einzigen Knochens, der 
jedoch nicht als einheitliches Gebilde wirkt, sondern dank seiner Zu- 
sammensetzung aus den einzelnen Tarsalien einer gewissen Federung 
faihig ist. 

Das gréBte und bedeutendste der Tarsalia ist das Cuboid (Abb. 4 bis 
7, 8a—d). Hs stellt die Verbindung von Astragalus und Calcaneus zu 
dem Metatarsale IV direct und zu den Cuneiformes I—III sowie dem 
Metatarsale V indirekt dar. An Astragalus und Calcaneus ist es neben 
sehnigen Randiiberziigen in der Hauptsache durch ein laterales (Abb. 3a), 
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zwei plantare und ein mediales Band (Abb. 3 b) befestigt, desgleichen 
durch starke sehnige Verwachsungen medial mit Naviculare und den 


Abb. 9. Macropus giganteus, Cuneiforme I (Entocuneiforme); a lateral, b medial. 


drei Cuneiformes und distal mit dem Metatarsale IV. Das laterale Band 
setzt sich distal iiber das Cuboid hinaus fort und endet am Metatarsale V. 
Weitere starke sehnige Verbindungen 

zwischen Naviculare und den Cunei- Be > 

formes I—IIT und dem Metatarsale SS @ = 
IV vervollstandigen die Fixierung Abb. 10. Macropus giganteus, Cuneiforme II 
edits nevand ves Pera Metatar: (Mesocuneiforme); @ lateral, b medial. 


salgelenkes, wobei auf der Plantarseite noch das Rudiment des Meta- 
tarsale I einbezogen wird. In einigen Fallen konnte ich sogar zwischen 


Abb. 11. Macropus yiganteus, Cuneiforme III (Ectocuneiforme) ; 
a@ proximal, b lateral, c distal, d medial. 

Cuneiforme II und Metatarsale III, sowie zwischen Cuneiforme I 
und II, knécherne Verwachsungen feststellen. ; 

Bemerkenswert ist die ge- 
ringe GréBe und véllig mediale 
Lage der Cuneiformes (Abb.4, 9, 
10, 11), besonders von Cunei- 
forme I und II, wobei letztere 
sogar tibereinander gelagert wor- 
den sind, eine Folge der mach- 
tigen Entwicklung des Cuboids . 
und des Metatarsale IV. Das Abb. 12. pet era arene untae ‘ 
Naviculare (Abb. 12) ist kraftig 
entwickelt, sehnig fest mit dem Tarsusgefiige verbunden und stellt die 


mediale Verbindung der drei Cuneiformes zum Astragalus dar. 
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Da die einzelnen Strahlen so verschieden ausgebildet sind, bespreche 
ich den Metatarsus und die Phalangen zusammen. 

Vom Metatarsale I (Abb. 4) ist nur noch ein plattes, abgerundetes 
Rudiment. plantar am proximalen Ende des Metatarsale [V vorhanden. 
Es ist sehnig fest mit dem Tarsus und den Metatarsen verbunden und 
trigt plantar den Sulcus zur Aufnahme der tiefen Beugesehne. Von den 
iibrigen Metatarsalia ist das Metatarsale IV (Abb. 4, 5, 6, 7) weitaus am 
stiirksten. Es ist ein langgestreckter, schwach dorsal gebogener, etwa 
2,5 cm im Querschnitt messender Knochen. Dies ist erklirlich, da doch 
trotz des verhiltnismaBig gut ausgebildeten 5. Strahles die Fortbewe- 
gung nur durch die 4. Zehe geschieht. Es nimmt daher ihr Uberwiegen 
nicht Wunder. Das Metatarsale IV iibertrifft die anderen in der Lange 
rund um ein Achtel, und enthalt im Volumen das 6—7 fache der anderen 
Metatarsalen. Infolge seiner schwachen dorsalen Durchbiegung wird die 
Elastizitat des Knochens erhéht. Das Metatarsale IV articuliert aus- 
schlieBlich mit dem Cuboid und hat die anderen Metatarsalia medial- 
plantar verdrangt. Entsprechend kraftig sind auch die Phalangen des 
4. Strahles ausgebildet (Abb. 4—7). 

Wie ich nach Kenntnis der Bewegungsart erwartete, sind die Ge- 
lenke, sowohl das Metatarso- Phalangealgelenk, als auch die Phalangeal- 
gelenke trotz der starken Gelenkkapseln durch breite seitliche Bander 
besonders gefestigt. Weiter bewirkt sowohl die aus den Abb. 4—7 her- 
vorgehende Form der Phalangen und deren Gelenkflaichen, als auch die 
Tatsache, daB die einzelnen Gelenke auf der Plantarseite durch Bander 
fixiert sind, die, zu zweit an jedem Gelenk, jeweils von den seitlichen 
distalen Gelenkhéckern nach der Mitte des distal nachstfolgenden Kno- 
chens ziehen, daB die 4. Zehe im ganzen eine geringe dorsale Durchbie- 
gung erhalt. Der Erdboden wird an der Extremitatenspitze nur von den 
Sesambeinen des Metatarso-Phalangealgelenkes und der mit einer starken 
Kralle bewehrten Phalanx IIT des 4. Strahles beriihrt. Die dorsale Bie- 
gung der Phalangen unterstiitzt also die sonst von den Extensoren und 
Flexoren bewerkstelligte Abfederung der Extremititenspitze. Dem 
Metatarsale IV gegeniiber nehmen sich sowohl das gut ausgebildete Meta- 
tarsale V, als auch die beiden zarten, spangenférmigen Metatarsalia IT 
und IIT wie verkiimmerte Gebilde aus. Das seitlich stark abgeplattete 
proximale Ende des Metatarsale V (Abb. 5, 6) ist sehnig fest und unbe- 
weglich mit dem Metatarsale IV verbunden und erhalt auBerdem einen 
groBen Teil des lateralen Seitenbandes des Tarsus (Abb. 3 a). 

Auftfallend an den Metatarsalia IT, III und V ist die besonders starke 
dorsale Durchbiegung. Beim Metatarsale V handelt es sich um eine dor- 
sale Biegung unter gleichzeitiger, allmahlicher Entfernung vom Meta- 
tarsale IV. Dieses Bestreben des 5. Strahles, sich vom 4. Strahl lateral- 
warts zu entfernen, zeigt sich auch in der Form der Phalangen und der 
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Gelenke. In jedem Gelenk ist 
deutlich eine sehr schwache Bie- 
gung nach der Lateralseite wahr- 
zunehmen (Abb. 6). Dadurch er- 
halt die 5. Zehe die aus den Ske- 
lettbildern und Schemas ersicht- 
liche, abgespreizte Lage, die es 
ibr erméglicht, als Balancierzehe 
zu wirken. Sie erfiillt damit die 
gleiche Aufgabe, wie die laterale 
Zehe des StrauBenfuBes, der ja 
auch nur aus der medialen Lauf- 
zehe und der lateralen Balancier- 
zehe besteht. Dies tritt bei dem 
Studium der Muskulatur noch 
deutlicher hervor. 

Die Metatarsalia des 2. und 
3. Strahles (Abb.4—7, 13,14) sind 
zwei diinne zierliche Knochen- 
spangen, die teils medial, teils 
plantar am Metatarsale IV liegen. 
Proximal sind beide normaler- 
weise sehnig mit dem Metatar- 
sale IV und den drei Cuneiformes 
verbunden. Inden meisten Fallen 
(mit zwei Ausnahmen) muBte ich 
aber feststellen, dai das Meta- 
tarsale III sogar mit dem proxi- 
malen Ende des Metatarsale IV 
knéchern verwachsen war. Beide 
sind am proximalen Ende stark 
abgeplattet und senkrecht tiber- 
einander angeordnet, das Meta- 
tarsale III dorsal, das Metatarsale 
II plantar (Abb. 7). Sie ziehen 
zunachst, weiterhin flach und 
breit, bis anden medial-plantaren 
Rand des Metatarsale IV und 
kommen dann auf dessen Plan- 
tarseite zu liegen. Bis zur Mitte 


Abb.13. Macropus giganteus, Bestandteile des 2.Strahles; a Medialseite, 
b Dorsalseite. — Abb. 14. Macropus giganteus, Bestandteile des 


Abb. 13. 


3. Strahles; a Medialseite, b Dorsalseite. 
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des Metatarsus bleibt diese Anordnung bestehen, d.h. das Metatarsale I 
bleibt dorsal vom Metatarsale III. Die horizontale Durchbiegung auf der 
Plantarseite kann bis an den lateralen Rand des Metatarsale IV gehen. 

In der distalen Hilfte des Metatarsus (Abb. 15 a—h) verandern beide 
ihre urspriingliche Lage zueinander. Das Metatarsale II biegt scharfer 
medialwarts ab als das Metatarsale III und gelangt so, kurz vor dem 
distalen Ende, zunichst medial, am distalen Ende selbst sogar etwas 
dorsal, neben das Metatarsale III. Da das Metatarsale III etwas langer 
ist, kommt es, daB die distalen Gelenkképfe beider nicht nebeneinander 
in einer Reihe mit denen der anderen Metatarsalia liegen, sondern neben- 
einander in der Langsrichtung des Fuf8es, also hintereinander. Der Ge- 
lenkkopf des Metatarsale II liegt demnach proximal, der des Metatarsale 
III distal (Abb. 4). Also haben beide Knochen, abgesehen von der 
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Abb. 15. Macropus, Schema. Schematische Querschnittserie durch die MetatarsaliaII—IV, zeigt die 
Uberkreuzung und laterale Durchbiegung der Metatarsalia II und III. Mto= weibB, Mtz3 = schwarz. 


Durchbiegung, eine Drehung in der Liangsrichtung durchgemacht, die 
man im Effekt mit der Pronationsstellung der Unterarmknochen ver- 
gleichen kann. Da sie zunichst dorsal-plantar zueinander liegen, sich 
dann so weit drehen, da sie am distalen Ende plantarlateral-dorsal- 
medial liegen, ttberkreuzen sie sich (Abb. 15) und vollfiihren eine Drehung 
um etwa 135°. Die Folge dieser Drehung und der damit verbundenen 
Verlagerung der distalen Gelenkképfe, deren urspriingliche Plantarseite 
jetzt genau nach der Medialseite zeigt, ist eine Lageverinderung der 
syndactylen Zehen 2 und 3. 

Die Phalangen beider sind jeweils gleich lang (Abb. 16), jedoch wird 
eine zunachst bei ihrer schrig distal-dorsalen Richtung erwartete Liingen- 
ungleichheit dadurch ausgeglichen, da8 schon die distalen Enden der 
Metatarsalia hintereinander in einer Ebene, parallel zum Boden, liegen. 
Die Gelenke gleicher Phalangen dieser Zehen befinden sich daher stets 
hintereinander, ebenfalls parallel zu dem Metatarso-Phalangealgelenk. 
Dadurch scheint die distal liegende Kralle des dritten Strahles etwas lin- 
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ger zu sein, erreicht sie doch bei den schrag nach oben gerichteten syn- 
dactylen Zehen die gleiche Héhe wie die Kralle des dartiberliegenden 
2. Strahles und wirkt, von oben gesehen, linger als diese. Aus diesem 
Grunde erreichen beide Krallen, die, wie ich spater zeigen werde, speziell 
zum Kammen eingerichtet sind, stets gleichzeitig die Haut bzw. das Fell. 

Bei den syndactylen Zehen sind sowohl Metatarso-Phalangealgelenke, 
als auch Phalangealgelenke untereinander sehr verschieden (Abb. 13, 14, 
16). Das Metatarso-Phalangealgelenk besteht bei beiden Strahlen, so- 
wohl auf Seite der Metatarsalia, als auch der ersten Phalangen aus kuge- 
ligen Gelenkképfen. Danach mu8 man erwarten, da8 eine allseitige Be- 
wegung moglich ist. Das ist nicht der Fall, da dieses Gelenk an beiden 
Strahlen einesteils von einer sehr starken und festen Gelenkkapsel um- 


Abb. 16. Macropus giganteus, Skelett der syndactylen Zehen, nach Form aufgestellt. 


geben ist, andernteils noch durch seitliche und zwischen den Knochen 
angeordnete starke Sehnenbander so fixiert ist, daB es dank seiner Lage 
nur in lateral-medialer Richtung betitigt werden kann’. Begiinstigt 
wird diese lateral-mediale Bewegungsrichtung durch den Umstand, dai 
die Phalangen der syndactylen Zehen durch sehniges Gewebe fest ver- 
bunden sind, sich also nicht gegenseitig verschieben und einzeln bewegen 
kénnen. Die proximalen Gelenkteile (die Gelenkképfe der Metatarsalia) 
stehen dagegen etwas voneinander ab. Nun articulieren die vereinigten 
Phalangen an diesen getrennten Metatarsalen, konnen daher nur eine 
Drehung um eine durch die beiden Gelenkkdpfe der Metatarsalen IT und 
III gedachte Achse ausfiihren. Plate 

Die Gelenke zwischen den Phalangen beider Zehen sind teif einge- 


1 Im folgenden ist die Bewegung der syndactylen Zehen, je nach der Rich- 
tung der Bewegung als Lateral- bzw. Medialflexion bezeichnet. 
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schnittene Scharniergelenke (Abb. 13, 14), die nur eine Bewegung in 
lateral-medialer Richtung zulassen. Die proximalen Gelenkflachen, die 
die Einkerbungen tragen, sind auf der Dorsalseite der Phalangen sehr 
weit herumgezogen. Dadurch erméglichen sie, besonders im Nagel- 
phalangengelenk, eine starke Dorsalflexion, die durch die Lage der 
Zehen sich als Lateralflexion auswirkt. Gelenkkapseln sind nicht weiter 
ausgebildet, doch werden die Gelenke von mehreren diinnen Sehnen- 
bandern seitlich und teilweise sogar auf der Dorsalseite gefestigt. 

Die plantar-laterale Durchbiegung der Metatarsalia IT und IIT ist 
nach Feststellung der Drehung in ihrer Lingsachse und der endlichen 
Lage der distalen Gelenkképfe, sowie der daransitzenden syndactylen 
Zehen als mechanische Unterstiitzung letzterer anzusehen. Das nach 
Form aufgestellte Skelett (Abb. 16) zeigt die ungewéhnliche Lage der 
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Abb. 17. Macropus, Krallen der syndactylen Zehen; a Innenseite (Lateralseite der 2. Zehenkralle 

des rechten FuBes), b AuBenseite (Medialseite der 3. Zehenkralle des rechten FuBes), ¢ Dorsal- 

aufsicht, d Querschnitt, zeigt die scharfen starken Innenraénder und die flachen, schalenartigen 
AuBenrander. 


2. und 3. Zehe. Waren die Metatarsalia IT und III nicht in der angegebe- 
nen Weise durchgebogen, so kénnten sie den in Tatigkeit befindlichen 
syndactylen Zehen, die doch in einer vom Fu abweichenden Richtung 
funktionieren, keinen Riickhalt geben. So aber stellen die syndactylen 
Zehen die geradlinige Verlangerung in der Richtung der Metatarsalia dar 
wie dies auch bei allen normalen Zehen und Fingern der Fallist. Dadurch 
behalten die zur Bewegung nicht verwandten Metatarsalia II und III 
ihren urspriinglichen Sinn als Ansatzknochen und Stiitzen der Phalangen. 

Die Krallen der 4. und 5. Zehe sind stumpf und ihrer Verwendung ent- 
sprechend stark und massiv gebaut (Abb. 4—7). Ganz anders dagegen 
sind die Krallen der beiden syndactylen Zehen (Abb. 17). Klein und zier- 
lich, scharf zugespitzt mit dtinnen Schalen, lassen sie erkennen, daB sie 
mit dem Boden nicht’ mehr in Beriithrung kommen. Von der Seite be- 
trachtet, stellen sie ganz gewodhnliche, ziemlich gekriimmte Krallen dar 
(Abb. 14a, b). Sieht man sie aber von .vorn.an oder macht einen Quer- 
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schnitt (Abb. 17 d), so findet man, daB sie in ganz bestimmter Weise um- 
gebildet und fiireinander eingerichtet sind, so da8 man sie, isoliert, fiir 
MiBbildungen halten miiBte. 

Die nach auBen gerichteten Krallenwiinde beider Zehen sind diinn 
und breit und bilden zwei flache Schalen. Der Riicken der Krallen sowie 
der Innenrand sind stark und scharf. Im distalen Teil gehen die beiden 
Innenrander etwas auseinander (Abb. 17 c), so da zwei Kammzinken 
entstehen, die starke und gescharfte Innenkanten besitzen. Die breiten, 
diinnen AuBenwinde beider Krallen, die an den Randern nicht besonders 
gescharft sind, bewirken somit nur, da8 ein von den Zinken gefaBter 
Parasit oder Schmutzpartikel nicht seitlich ausweichen kann, bevor die 
Krallen das Fell verlassen haben. 


Zusammenfassung: 

Die Betrachtung des nach Form aufgestellten Skelettes zeigt dem- 
nach zweierlei. 

1. Zunachst ist das Extremitatenskelett fiir die den Macropodiden 
eigene springende Fortbewegungsweise speziell eingerichtet durch: 

a) Vollstandige seitliche Fixierung aller Gelenke vom Knie bis zur 
Extremitatenspitze. 

b) Ganzliche Fixierung der einzelnen Tarsalia, die zusammen ahs dem 
Metatarsale IV ein elastisches Ganzes bilden. 

c) Stark verlangerte Hebelarme, einerseits der Unterschenkelknochen, 
andererseits des Calcaneus; letzterer ermoglicht dadurch eine starke Aus- 
ntitzung der caudal an ihm ansetzenden Muskelkrafte beziiglich des dor- 
sal am Astragalus gelegenen Gelenkdrehpunktes; desgleichen Verlange- 
rung der iibrigen FuBknochen. 

d) Abfedernde Wirkung der 4. Zehe, die durch Form der Gelenke und 
Phalangen und Anordnung der Bander erreicht wird. 

e) Lateral abgespreizte Normallage der 5. Zehe, die dadurch zur Ba- 
lancierzehe wird. 

2. Die sonderbare Gestalt und Lage der syndactylen Zehen ist im 
Skelett bedingt durch Umformung und Umlagerung der Metatarsalia IT 
und III, die nur so den nétigen Riickhalt fiir die medial um 90° gedrehten 
syndactylen Zehen geben kiénnen. Die Gelenke der syndactylen Zehen, 
einschlieBlich der Metatarso-Phalangealgelenke, gestatten nur Bewe- 
gungen in lateral-medialer Richtung. 


Muskulatur. 
Die Untersuchungen der Muskulatur stellte ich unter Zugrundelegung 
der menschlichen Anatomie von Rauper-Kopsca, Soporra und der Vet.- 


med. Anatomie von ELLENBERGER-Bavum (1920) sowie der verschiedenen 
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Lehrbiicher der vergleichenden Anatomie an und verglich dann die Er- 


gebnisse mit der Literatur, wobei ich hier nur die Arbeiten besonders 
zitiere, die von meinen Feststel- 


, lungen abweichen. 

f Bei den 8 untersuchten Ex- 

tremitaten von Macropus gigan- 

‘teus, rufus, rufus var. (zweimal) 
fand ich in 6 Fallen vollig gleiche 
anatomische Verhaltnisse. Die 
restlichen 2 Extremitaten wichen 
nur in geringfiigigen Einzelheiten 
von der Norm ab. 


| | Extensoren. 
; [---Mfl.d.pprok Der Musc. tibialis anticus 
(Abb. 18, 20, 21a, 23) ist der 
| | ; machtigste Muskel der Cranial- 
WA tric sur C2. seite. Er liegt cranial und lateral 
| in der proximalen Halfte des Un- 
terschenkels und bedeckt ganz 
den Musc. extensor hallucis longus 
und teilweise die 3 Portionen des 
Muse. extensor digitorum pedis 
longus. Er entspringt sehnig und 
fleischig distal an der Uber- 
dachung des Condylus lateralis 
tibiae, an der Crista tibiae und 
deren Lateralflache, sowie cranial 
an der Margolateralis tibiae. Seine 
Uberzugsfascie verschmilzt mit 
der Fascia cruris. Der kraftige, 
langgestreckte Bauch ist vom Ur- 
sprung an sehnig durchsetzt, zu- 
nachst einfach, dann gegen den 
Ubergang in seine Sehne hin dop- 
pelt gefiedert. Daher kann er 
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Abb. 18. Macropus rufws (kombinierte Zeichnung), Unterschenkelmuskulatur, Lateralseite. (Muse. 
tric. surae ist teilweise wegprapariert.) 
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Peronaen und lange Streckmuskulatur ; a nach Hntfernung des M. tibialis 
b nach Entfernung der Mm. peronei (kombinierte Zeichnung). 


. anticus und der Beuger, 


Abb.19. Macropus rufus, 
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eine sehr kraftige, aber nur sehr kurze Zugwirkung austiben. Die starke, 
breite Sehne lauft cranial an der Tibia distalwarts, teilt sich kurz vor 
Erreichung des Sprunggelenkes in zwei breite flache Sehnenstrange, die 
sich auf die Medialseite des Cuboids 
wenden (Abb. 20). Der proximale 
Strang inseriert am Cuneiforme IIT. . 
Der distale Strang strahlt diver- 
gierend an die proximalen Enden 
der Metatarsalia II und III aus 
und verliert sich in dem sehnigen 
Uberzug des Tarsus, wobei sich 
einzelne Fasern bis in die Gegend 
des Metatarsale I verfolgen lassen. 
In einem Falle teilte sich die Sehne 
am Sprunggelenk nicht in 2 Strange, 
sondern strahlte mit etwa 12 Faser- 
biindeln in die Gegend der Cunei- 
formes IJ und III aus. HavaHron M.ta-\ 
(1867) fand bei dem vonihm unter- 
suchten Exemplar die Insertion 
nur an der Basis der Metatarsalia 
IT und IT. 

Dank seiner kurzen Muskel- 
fasern, die infolge der mehrfachen ie | 
Fiederung im Innern des Muskels 44, oem t nh 
schrag zu dessen Verlaufliegen, kann 
der Musc. tibialis anticus zwar eine 
sehr kraftige, aber nur sehr kurze 
Zugwirkung ausiiben. Mehr braucht 
erauch nicht,da seine Insertion sich 
doch in nachster Nahe des Sprung- 
gelenkes befindet, auf das er als An- 
tagonist des Muse. triceps surae ein- 
wirkt. Er wird von einem Zweig 
des Nervus fibularis innerviert. 


Mi. a. p.pror- 


Sehne des Me.l.2-5 
| Sefne aes Mel. 243 
| ! - 


Abb. 20. Macropus rufus, Unterschenkelmuskulatur, Medialseite (kombinierte Zeichnung). 
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Im Querschnitt durch den Unterschenkel fallt die Lage der cranial 
gelegenen Muskeln, insbesondere des Musc. tibialis anticus, auf (Abb. 22). 
Wahrend bei Equiden und Ruminantiern der Muse. tib. anticus verhalt- 
nismaBig schwach ist, die craniolaterale Seite der Tibia bedeckt und 
selbst zum gréBten Teil vom Muse. ext. dig. ped. longus und Muse. per. 
tertius bedeckt ist, tiberdeckt er bei den Carnivoren, denen~der Muse. 
per. tertiusfehlt, und bei den 
Primaten den Musc. ext. dig. 
ped. longus zum Teil. In sehr 
verstarktem MaBeist nun dies 
der Fall bei Macropus. Durch 
seine riesige VergréS8erung 
hat er die ehemals iiber ihm 
gelegenen Muskeln caudal 
und lateral verdrangt, so- 
weit, daB er sie jetzt sogar 
zum groBten Teil bedeckt'. 

Am distalen Ende des 
proximalen Unterschenkel- 
viertels, zwischen dem Muse. 
tibialis anticus und der Tibia, 
letzterer aufliegend, fand ich 
einen sehrschwachen, kleinen 
Muskel (Abb. 19a, b, 21 b, 23), 
etwa 4cm lang und | cm breit. 
Ich spreche diesen auf Grund 
seiner Lage und Beschaffen- 
heit als zuriickgebildeten 
Musc. extensor hallucis longus 
an. Er entspringt sowohl von 
der Tibia als auch von dem 
caudalen sehnigen Uberzug Abb. 21. Macropus rufus, Sennen des FuBriickens (a), 
des Musc.tibialisanticus: Der © 28h Potferning dor Oe nae ras exe--Alg-/1Y, 
rein fleischige Bauch geht in 
eine sehr diinne, zarte Sehne iiber, die zwischen der Sehne des vorbe- 
sprochenen und der Tibia distalwarts lauft, im Sprunggelenk an die Ober- 


1 Vorhandensein und Fehlen des Muse. peronaeus tertius ist so zu erklaren, 
daB er kein selbstandiger Muskel ist, sondern die MittelfuBportion des Musc. ext. 
dig. ped. longus darstellt. Darauf deutet der gemeinsame Origo mit dem Muse. 
ext. dig. ped. long. in der Fossa extensoria am lateralen Condylus ossis femoris 
und ferner die Tatsache hin, daB die MittelfuBportion des Musc. ext. dig. ped. 
long. (der sogenannte Muse. per. tertius) bei den Equiden der tiefe, rein sehnige 
Teil, bei den Ruminantiern und Omnivoren dor oberflachliche, ebenfalls fleischige 
Teil des langen Zehenstreckers ist. 
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flache tritt und sich teilt. Der mediale Teil strahlt nach der Medial- 
seite des Cuboids und verliert sich im sehnigen Uberzug des Tarsus. 
Die wenigen Fasern des diinneren lateralen Teiles verschmelzen groBten- 
teils mit der Sehne des Musc. extensor longus digitorum pedis IT und ITI. 
Die Innervierung erfolgt 
durch einen schwachen 
Nerven, der sich von dem 
Nerv des Muse. tibialis 
anticus abspaltet, diesen 
Muskel ganz durchbohrt 
und hier im proximalen 
\ ©) Teileintritt. Ich fand die- 
Fibula Mit Fitula sen Muskel zwar in kei- 
a b ner Arbeit beschrieben, es 


Abb. 22. Schematischer Querschnitt durch die Muskeln: ‘ hires 
Tibialis anticus, Extensor longus und Peroneus tertius bei paBte auch keine Bese rél- 


a Equiden, b Macropodiden. bung eines anderen Mus- 
kels genau auf ihn, trotzdem kann ich ihn wegen seines regelmaBigen 
Vorkommens keinesfalls fiir eine Abnormitat halten. Es ist aber anzu- 
nehmen, da er in einem oder dem anderen Fall fehlen wird, weil er mit 
dem Muse. tibialis anticus verschmolzen ist. 

Der verhaltnismaBig schwach entwickelte Musc. extensor digitorum 
pedus longus besteht hier aus 3 Portionen, die alle nicht am Os femoris, 
sondern proximal an der Tibia und Fibula entspringen und die ich nach 
ihrer Funktion folgendermafen bezeichnen méchte: 

a) Muse. extensor longus digiti IV, 

b) Muse. extensor longus digitorum II—V, 

c) Musc. extensor longus digitorum IT und IIT. 

a) Der Muse. extensor longus digiti pedis IV (Abb.18, 19a, 21a, 23) ist 
ein gut ausgebildeter, langgestreckter, sehnig durchsetzter Muskel in der 
proximalen Halfte der Lateralseite des Unterschenkels. Er wird caudal 
begrenzt und vonden Mm. peronaei und cranial vom Musc. tibialis anticus. 
Er selbst liegt auf den beiden anderen Extensorportionen. Er entspringt 
lateral am Capitulum fibulae und der zwischen ihm und den Mm. peronaei 
befindlichen Fascie. Desgleichen ist er innig mit der Uberzugsfascie der 
von ihm bedeckten Extensoren verbunden. Er ist einfach-gefiedert, und 
seine Muskelfasern verlaufen cranio-distal. Seine zunachst mittelstarke 
Sehne verlauft cranial auf der Tibia, lateral von der Sehne des Musc. 
tibialis anticus in gemeinsamer Sehnenscheide mit dieser und den anderen 
Extensorensehnen. Im Sprunggelenk wendet sich die Sehne auf die Dor- 
salseite des Metatarsale IV und verbreitert sich fuBspitzenwirts. Etwa 
4 cm proximal des Metatarso-Phalangealgelenkes wird sie von der ver- 
breiterten Sehne des Musc. extensor longus digitorum II—YV teilweise be- 
deckt und von derem medialen Abzweig tiberbriickt (Abb. 21 a). Distal 


M.je.t. 
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davon kommt sie, weiter stark verbreitert, auf den Mittelstrang der eben- 
genannten Sehne zu liegen und gibt Fasern an die Gelenkkapsel ab. Dann 
wird sie schmiler und inseriert proximal, dorsal an der Phalanx II der 
4. Zehe. 

Pertrr (1925) gibt fiir diese Sehne auch noch einen lateralen Abzweig 
zur 5. Zehe an, wihrend HauGuHron (1867) die Insertion an den Nagel- 
phalangen der,3. und 4, Zehe beschreibt. 

b) Der Musc. extensor longus digitorum pedis II—V (Abb. 18, 19a, b, 
21a, 23) ist ebenfalls langgestreckt, etwas schwacher als der vorige, 
liegt cranial am Ligamentum interosseum und der Fibula und ist bedeckt 
vom Musc. extensor longus digitorum IV. 

Er entspringt rein fleischig an der distalen Flache des Condylus late- 
ralis tibiae, cranial am Capitulum fibulae, am proximalen Drittel der Fi- 
bula und am Ligamentum interosseum. Einfach-gefiedert, geht er an 
gleicher Stelle wie der Musc. ext. long. dig. IV in seine mittelstarke Sehne 
iiber, die lateral von dessen Sehne der Tibia aufliegt. Im Sprunggelenk 
geht sie auf die Dorsalseite des Metatarsale IV und verbreitert sich distal- 
warts, wobei sie die Sehne des Muse. ext. long. dig. IV teilweise bedeckt. 
Etwa 2 Finger breit proximal des Metatarso- Phalangealgelenkes teilt sie 
sich in drei verschieden starke Strange (Abb. 21a). Der mediale, 
schwachste Strang sendet einige Fasern an die Medialseite der Gelenk- 
kapsel des 4. Strahles, tiberkreuzt die Sehne des Musc. ext. long. dig. IT 
und III, verbreitert sich stark und inseriert in der ganzen Breite der 
Metatarso-Phalangealgelenke der 2. und 3. Zehe. Der starkste, mittlere 
Strang strahlt, nachdem er unter die Sehne des Musc* ext. long. dig. IV 
getreten ist, in eine breite starke Sehnenplatte aus, die an der Metatarso- 
Phalangealgelenkkapsel gemeinsam mit der Sehne des Musc. peronaeus 
dig. IV inseriert. Der gut entwickelte laterale Zweig heftet sich mit eini- 
gen Fasern an das Metatarso-Phalangealgelenk der 5. Zehe, geht dann, 
plattrundlich, zehenspitzenwarts und inseriert in normaler Weise, proxi- 
mal, dorsal an der Phalanx ITI der 5. Zehe. 

c) Den Musc. ext. long. dig. ped. II und ITI, zugleich die am schwiach- 
sten ausgebildete 3. Portion, stellt ein kleiner fast dreieckiger Muskel dar, 
der distal des Condylus lateralis tibiae in der Grube, die durch die starke 
Aushéhlung der cranio-lateralen Seite des proximalen Tibiateiles und der 
Uberdachung durch den Condylus lateralis tibiae gebildet wird, liegt und 
nicht linger als 5 cm ist (Abb. 19 b, 20, 21 a, b, 23). Er entspringt rein 
fleischig nur an der Tibia, und sein schwach gefiederter, sehnig fast nicht 
durchsetzter Bauch geht bald in die lange, sehr diinne Endsehne tiber. 
Diese liegt unter den beiden anderen Extensorensehnen in gemeinsamer 
Sehnenscheide. Erst im Sprunggelenk tritt sie zwischen ihren Begleit- 
sehnen hervor und geht ebenfalls auf die Dorsalseite des Metatarsale IV. 
Hier unterkreuzt sie sofort die Sehne des Musc- ext. long. dig. IV medial- 
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warts und lauft, sehnig dicht an das Metatarsale IV geheftet, fuBspitzen- 
warts. Kurz vor dem Metatarso-Phalangealgelenk der syndactylen 
Zehen unterkreuzt sie noch den medialen Sehnenstrang des Muse. ext. 
dig. II—V, teilt sich dann sofort in zwei zarte Sehnen, je eine proximal 
dorsal an die Phalanx IIT der 2. bzw. 3. Zehe. 

Dieser Muskel wird von Havauton (1867) und WINDLE-PaRsons 
(1898) nicht erwahnt. 

Alle drei Extensorportionen werden von Abzweigungen des Nervus 
fibularis innerviert, die im proximalen Drittel in die Muskeln eintreten. 

Die drei eben besprochenen langen Zehenstrecken stellen zusammen 
den Musc. extensor digitorum pedis longus dar, der hier auf.Grund der 
ganzlich verschiedenen Zehenfunktionen weitestgehende Veranderungen 
erfahren hat. Da8B der Musc. ext. long. dig. II—V neben der normalen 
Insertion an der Phalanx III der 5. Zehe noch an den Metatarso-Pha- 
langealgelenken der Zehen 2—4 inseriert, zeigt, daB hier sowohl Extremi- 
tatenspitze wie Metatarso-Phalangealgelenk als Bodenberiihrungspunkte 
infolge der springenden Fortbewegung, gleichmaBig versorgt und abge- 
federt werden. 

Die in die Gelenkfascien und das Bindegewebe ausstrahlenden Fasern 
des medialen Stranges des Muse. ext. long. dig. II—YV stellen eine Fixie- 
rung des Metatarso-Phalangealgelenkes der syndactylen Zehen dar. Tritt 
der lange Zehenstrecker in Tatigkeit, d. h. 4. und 5. Zehe werden dorsal 
gebogen, so miissen auch die syndactylen Zehen etwas angehoben wer- 
den, um nicht in Gefahr zu kommen, den Boden zu beriihren. Dieses 
Anheben der syndactylen Zehen beim Laufen und Springen geschieht 
demnach durch Betatigung des Musc. ext. long. dig. II—V automatisch. 

Demgegeniiber kénnen die syndactylen Zehen auch willkiirlich dorsal, 
d. h. lateral gebogen werden, was bei der Putztiatigkeit der Fall sein wird, 
da der Muskelbauch des Muse. ext. long. dig. II und IIT mit keinem der 
beiden anderen Zehenstrecker auch nur im geringsten verwachsen ist, 
also eine selbstiindige Bewegung gestattet. Ich fasse daher den Musc. ext. 
long. dig. IT, III als eine Abspaltung des Musc. ext. dig. longus auf und 
nicht, wie einige der zitierten Autoren, als riickgebildeten Musc. ext. 
hall. long. mit verinderter Insertion. 

Die Hauptfrage beziiglich des unter dem Musc. tibialis anticus ge- 
legenen Muskels ist, ob er den Muse. ext. hall. long. oder den Muse. pero- 
neus tertius darstellt. Fiir meine Annahme, da8 es sich bei dem unter 
dem Tibialis ant. gelegenen kleinen Muskel um den Musc. ext. hall. long. 
und nicht um den Muse. per. tertius handelt, spricht die Tatsache, dal 
einige Fasern dieses Muskels mit der Sehne des Muse. ext. long. dig. H 
und III verschmelzen. Es ist meines Erachtens unwahrscheinlich, daB 
die Sehne des zuriickgebildeten Musc. ext. hall. long. wahrend des erst 


ziemlich spit eingetretenen Langenwachstums des Metatarsus von dem 
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noch rudimentir vorhandenen Metatarsale I fuBspitzenwarts gewandert 
sei, um so mehr, als doch die fiir seine Insertion in Frage kommenden 
Zehen 2 und 3 schon auf Grund ihrer ginzlich veraénderten Funktion eine 
starke Umbildung erfahren hatten und, wie sich aus der Betrachtung 
der Extensoren ergeben hat, obendrein bestens mit Sehnen versehen sind, 
die die fiir ihre Funktion nétigen Bewegungen ausfiihren kénnen. 

An der Lateralseite der Fibula liegen die Mm. peronaei. 

a) Musc. peronaeus longus. 

b) Muse. peronaeus digiti quinti—V. 

c) Musc. peronaeus digiti quarti—IV. 

a) Der caudal von den iibrigen gelegene Musc. peronaeus longus 
(Abb. 18, 19 a, 21 a, b, 23, 24) ist der starkste. Er ist sehnig durchsetzt 
und schlank, entspringt am Capitulum und der lateralen Flache der 
Fibula, in der proximalen Halfte. Seine schwache Sehne zieht auf der 
Lateralseite der Fibula, zunachst caudal, dann medial und schlieBlich 
cranial von den Sehnen der beiden anderen Peronaeen zum Sprunggelenk 
(Abb. 24), auf dessen Lateralseite sie distal-plantar abbiegt. Etwas ver- 
breitert, gelangt sie in den tief eingeschnittenen Sulcus lateralis des Cu- 
boids, wendet sich dann plantarwarts und inseriert sowohl an der Plan- 
tarseite des Cuboids als auch proximal-plantar am Metatarsale IV. 

b) Der zweitstarkste ist der cranial vom vorigen gelegene Musc. pero- 
naeus dig. quinti (Abb. 18, 19a, 21a, b, 23, 24), der teilweise vom Musc. 
ext. long. dig. [IV und vom Muse. flexor dig. ped. profundus bedeckt wird. 
Er entspringt rein fleischig in der proximalen Halfte der Fibula, lateral 
und cranial an dieser. Seine der vorigen gleichstarke Sehne zieht dieser 
entsprechend, d. h. zunachst cranial, dann lateral und schlieBlich caudal 
von den Sehnen der anderen Peronaeen (Abb. 24) in der gleichen Sehnen- 
scheide zum Sprunggelenk. Von dort zieht sie auf der Lateralseite des 
Metatarsale V fu8spitzenwarts, gleitet dorsal iiber das Metatarso-Pha- 
langealgelenk der 5. Zehe und inseriert, verhaltnismafig stark verbreitert, 
proximal und dorsal an der Phalanx II dieser Zehe. 

c) Der auSerordentlich schwache Musc. peronaeus dig. IV (Abb. 18, 
21 b, 23, 24) liegt als flacher, etwa 5 cm langer Muskel zwischen den bei- 
den vorigen. Er entspringt erst am distalen Ende des proximalen Unter- 
schenkeldrittels fleischig an der caudalen Uberzugsfaszie des Muse. pero- 
naeus dig. V (Abb. 24a). Sein schwacher, platter Bauch geht in eine faden- 
diinne Sehne iiber, die, zwischen den beiden-anderen Peronaeensehnen 
gelagert, auf die Lateralseite des Sprunggelenkes gelangt. Dort tritt 
sie hervor, biegt fuBspitzenwarts um und tiberkreuzt die Sehne des Muse. 
peronaeus longus vor deren Eintritt in den lateralen Sulcus des Cuboids 
(Abb. 19). Auf dem Metatarsus liegt sie in der dorsalen Rinne zwischen 
Metatarsale IV und V, durch sehniges Gewebe fest an das Metatarsale IV 
geheftet. Sie gleitet dann unter dem lateralen Strang des Muse. ext. 
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long. dig. II—V hindurch, gelangt am Metatarso-Phalangealgelenk IV 
unter den verbreiterten mittleren Strang des eben erwihnten Muskels und 
inseriert mit diesem gemeinsam dorsal, proximal an der Phalanx I der 
4.Zehe. Alle drei Musculi peronaei werden von Asten des Nervus fibularis 
versorgt, die sich distal von den zu den Extensoren ziehenden Nerven- 
asten vom Hauptnerv abspalten. Die Nerven treten in der Mitte der 
Peronaeen in diese ein, wobei der Musc. per. dig. IV von einem Teil des den 
Muse. peronaeus dig. V versorgenden Nerven innerviert wird. 

Der Musc. peronaeus longus wirkt ausgleichend gegeniiber dem ein- 
seitig medial auf das Sprunggelenk einwirkenden Zug des Musc. tibialis 
anticus und stellt so eine gleichmaBige Belastung des Sprunggelenkes her. 
Die beiden Mm. peronaei IV und V haben hier in der Hauptsache ihre ur- 
springliche Bedeutung, Strecker der Zehen zu sein, verloren, was sich in 


Abb. 24. Macropus rufus, schematische Querschnittserie durch die Mm. peronaei; a zeigt den 
Ursprung des M. per. dig. IV aus dem M. peroneus dig. V. 
erster Linie an ihrer geringen GroBe erkennen laBt. Sie wirken hier nur 
noch gemeinsam mit den langen Zehenstreckern, mit denen sie ja auch 
aponeurotisch teilweise verwachsen sind. 

Im Zusammenhang hiermit ist auch die zunachst auBerst auffallende 
Erscheinung zu bewerten, da sich die Sehnen der drei Mm. peronaei 
im Verlauf der distalen Unterschenkelhalfte um volle 180° umeinander 
drehen (Abb. 24a—g). Diese Erscheinung tritt sonst nur dort auf, wo 
eine moglichst groBe Festigkeit der beteiligten Sehnen bei sehr geringer, 
raumlich kurzer Bewegungsméglichkeit verlangt wird, so zum Beispiel 
bei den Ligg. collat. der Schnappgelenke an Ellbogen und Sprunggelenk 
schnellfiiBiger Tiere. Analog sind die Verhaltnisse bei Macropus. Alle 
drei Peronaeen setzen an verschiedenen Stellen des schon im Skelett 
weitestgehend fixierten FuBes zwecks weiterer Fixierung an. Keiner 
der drei Insertionspunkte macht gréere Bewegungen. Die dabe aut- 
tretende Frage nach dem Ursprung der stattgehabten Drehung ist meines 
Erachtens dahin zu beantworten, daB die Muskelbiuche baw. die Ur- 
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sprungsstellen der beiden gréferen Mm. peronaei long. und dig. V sich 
aneinander verschoben haben. Dafiir spricht, daB beide an der zwischen 
ihnen befindlichen Muskelaponeurose teilweise festgewachsen sind. 

Nach Brown (1850), Havenron (1867) und Petir (1925) sollen In- 
sertionen des Musc. peronaeus longus am Metatarsale V, ja sogar an den 
Metatarsalen II und III vorkommen. Von den meinerseits untersuchten 
Stiicken entsprachen 6 der vorangegangenen Beschreibung, die ibrigen 
wichen nur in unwesentlichen Einzelheiten ab, z. B. in weiter ausgedehn- 
tem Ursprung oder in etwas proximal oder distal verschobener Insertion 
und in verschiedentlichen Anheftungen durch von den Sehnen aus- 
gehende Fasern. Diese UnregelmaBigkeiten unterstreichen aber nur die 
Feststellung, daB es sich um Muskeln handelt, die eine gewisse Umbil- 
dung, in diesem Falle Riickbildung, erfahren haben. 


Flexoren. 


Wie man nach Kenntnis der Fortbewegungsart erwarten kann, sind 
die Flexoren besonders gut und voluminés entwickelt (Abb. 18, 20, 23). 
Von den 5 Muskeln auf der Caudalseite des Unterschenkels bewirken 
Muse. triceps surae, Musc. plantaris und Musc. flexor dig. ped. profundus 
ja allein die Beinbewegung, demgegentiber die beiden restlichen, Musc. 
tibialis posticus und Muse. popliteus, weit zuriicktreten. 

Der Musc. triceps surae (Abb. 18, 19a, b, 20, 23) ist der bei weitem 
stirkste und umfangreichste. Er liegt caudal in der proximalen Halfte 
des Unterschenkels und umschlieft die anderen Beuger. Er wird teil- 
weise von den Mm. biceps femoris, semimembranosus und semitendi- 
nosus bedeckt. Das stairkere Caput laterale (Abb. 18, 23), das den als 
Abspaltung deutlich erkennbaren Musc. soleus umschlieBt, entspringt 
rein sehnig, lateral am Kniegelenk, in der Hauptsache etwas proximal 
vom Condylus lateralis femoris, mit einer Anzahl einzelner Fasern jedoch 
auch vom geraden und lateralen Kniegelenksband. Kurz distal seines Ur- 
sprunges wird das Caput laterale vom Nervus fibularis und mehreren Ge- 
fafen durchbohrt. Zwischen dem Caput laterale und den Mm. plantaris 
und flexor dig. ped. profundus liegt, leicht vom ersteren trennbar, der 
Muse. soleus (Abb. 18, 23), der hier nur in einer nicht vollstandigen Ab- 
spaltung des Caput laterale besteht, denn er ist caudal mit einer starken 
Aponeurose, von der gréBtenteils seine Muskelfasern entspringen, an das 
Caput laterale geheftet. Seine cranialen Rander sind frei. AuBerdem ent- 
springt er am Femur und am lateralen Kniegelenksband, dicht distal vom 
Ursprung des Caput laterale. Sowohl Caput laterale als auch Muse. soleus 
sind schwach gefiedert und in ihrem distalen Teil stark sehnig durchsetzt. 

Das Caput mediale ist ein ungeteilter, mehrfach-gefiederter flacher 
Muskel, der rein fleischig, dicht proximal des Condylus medialis femoris 
entspringt und sich auf der Medialseite des Unterschenkels ausdehnt. Mit 
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dem Caput laterale ist das Caput mediale durch eine sehr starke Aponeu- 
rose verbunden. Beide Teile vereinigen sich in der Mitte des Unter- 
schenkels zu einer starken Sehne, die, zunichst caudal gelegen, sich um 
die Sehne des Muse. plantaris windet und cranial von dieser caudal und 
plantar am Calcaneus inseriert. Die Innervierung geschieht durch den 
Nery. popliteus. HaveHron (1867) und WinpLE-Parsons (1898) erwah- 
nen den Muse. soleus nicht. 

Der langgestreckte Musc. plantaris (= Musc. flex. dig. ped. sublimis) 
(Abb. 18, 19, 20, 23, 25a) ist machtig entwickelt, liegt caudal am Unter- 
schenkel auf dem Muse. flex. dig. profundus und wird von dem Musc. 
triceps surae ganz eingehiillt, so da8 er erst nach dessen Priparation” 
sichtbar wird. Er ist anscheinend bei allen Tieren mit dem Muse. flexor 
brevis digitorum pedis verschmolzen. — Er entspringt rein sehnig im 
Kniegelenk am Femur, caudal und distal vom Ursprung des Caput 
laterale gastrocnemii. Der sehr starke, sehnig durchsetzte Bauch geht 
in der Mitte des Unterschenkels in eine sehr kraftige runde Sehne 
liber, die zunachst cranial von der Sehne des Musc. triceps surae liegt. 
In der distalen Unterschenkelhalfte gelangt sie durch eine Lateral- 
drehung um die Sehne des Musc. triceps surae auf deren Caudalseite. 
Caudal und plantar am Calcaneus, tiber der Insertion des Muse. tri- 
ceps surae, verbreitert sie sich kappenartig, convergiert wieder zu einer 
breiten, starken Sehne und verschmilzt mit der Fascia plantaris. Die 
Rander der an der Ferse gebildeten Kappe heften sich am Calcaneus 
an und verstarken so die Wirkung des Muse. triceps surae. Auf ihrer 
Dorsalseite ist die Sehne durch viele Sehnenfasern mit dem Tarsus locker 
verbunden. Desgleichen strahlen plantar Fasern in die Sohle aus. Am 
proximalen Ende des Metatarsus gibt sie lateral eine starke Sehne ab 
(Abb. 25a), die am Metatarsale V entlang lauft und sich kurz vor dem 
Metatarso-Phalangealgelenk der 5. Zehe mit der zweiten lateralen Ab- 
zweigung der Plantarissehne vereinigt. Die starke, breite Hauptsehne 
zieht plantar am Metatarsale IV fuBspitzenwarts und bedeckt in ihrem 
Verlauf die Sehne des Muse. flex. dig. profundus. Etwa 5 cm proximal 
vom Metatarso-Phalangealgelenk spaltet sie noch den oben erwahnten 
2. lateralen Strang ab (Abb. 25 a), der gleichfalls an die 5. Zehe geht. Sie 
selbst verbreitert sich noch mehr, heftet sich mit zwei starken, seitlich ab- 
gezweigten kurzen Sehnen beiderseits an die Sesambeine des Metatarso- 
_ Phalangealgelenkes sowie proximal plantar an die Phalanx I der 4. Zehe, 
teilt sich am distalen Ende der Phalanx I, laBt die tiefe Beugesehne hin- 
durchtreten und inseriert proximal, plantar beiderseits an der Phalanx IT 
der 4. Zehe. Die beiden starken lateralen Abzweige an der 5. Zehe ver- 
einigen sich und bilden eine Réhre (Abb. 25 a), durch die die Sehne des 
tiefen Beugers hindurchtritt. Dann inserieren sie in gleicher Weise wie 
der Hauptstrang, beiderseits plantar an der Phalanx I der 5. Zehe. 
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Es ist auffallend, daB® die Plantarissehne keine Insertion an den syn- 
dactylen Zehen hat. Der Muse. plantaris wirkt also nur auf die 4. und 
5. Zehe ein. Dies ist erklirlich, da doch die syndactylen Zehen dauernd 
vom Boden ferngehalten werden, also auch keine mit den anderen Zehen 
gemeinschaftliche Plantarflexion benétigen. Ich konnte lediglich einige 
zarte Sehnenfasern feststellen, die bis an die Metatarso- Phalangealgelenke 
der syndactylen Zehen zogen und dort ausliefen. Diese Fasern sind aber 
als Ausliufer der Fascia 
plantaris und nicht als Be- 
standteile der Musc. plan- 
taris-Sehne anzusehen. 

Der drittstarkste Msu- 
kel der Beugerseite ist der 
Musc. flexor digitorum pe- 
dis profundus, der hier 
sowohl den Musc. flexor 
tibialis als auch fibularis 
darstellt (Abb. 18, 20, 23, 
25b). Er liegt der Tibia 
und Fibula caudal auf, be- 
deckt den Muse. tibialis 
posticus und teilweise die 
Mm. peronaei. In seiner 
distalen Halfte ist er stark 
sehnigdurchsetzt und geht 
in der Mitte des Unter- 
schenkels in eine starke 
runde Sehne tiber. Er 
entspringt, grd%tenteils 
fleischig caudal an der 
Tibia und deren Margo la- 
teralis, ferner sehnig am 

Abb. 25. Macropus rufus, Sehnen der FuBsohle a), b nach Ligamentum interosseum, 
Entfernung der Sehne des M. plantaris. am Capi tulum fibulae und 

zu einem groBen Teil an der Caudalfliche der Fibula. Sein lateraler 
Teil ist deutlich gefiedert. Die Sehne zieht caudal an der Tibia, die des 
Musc. tibialis posticus tiberkreuzend, zur Caudalseite des Sprunggelenkes 
und gelangt in dem von Calcaneus und Astragalus, Cuboid und Meta- 
tarsale I gebildeten tiefen Sulcus auf die Plantarseite des FuBes, dorsal 
auf die Sehne des Muse. plantaris. Caudal am Sprunggelenk und inner- 
halb des Sulcus ist sie von starken Schleimbeuteln unterlagert. Etwa 
4 cm vor dem distalen Ende des Metatarsale IV verbreitert sich die Sehne 
und gibt einen mittelstarken medialen und einen starken lateralen Ast ab 
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(Abb. 25 b). Der mediale Strang geht an die Metatarso-Phalangeal- 
gelenkkapseln der syndactylen Zehen, teilt sich in zwei, je einen fiir die 
2. und 3. Zehe bestimmten Schenkel, die proximal, plantar an den dritten 
Phalangen dieser Zehen inserieren. Der laterale Strang gleitet durch die 
von den Sehnen des Muse. plantaris gebildete Rohre (Abb. 25 a) und in- 
seriert proximal, plantar an der Phalanx III der 5. Zehe. 

Der unvermindert starke Mittelteil der Sehne tritt plantar an die 
4. Zehe, tritt an der Phalanx II unter der sie bis dahin bedeckenden 
Plantarissehne hervor, verbreitert sich am distalen Ende der Phalanx IT 
und inseriert mit 12—15 sehr kraftigen, leicht trennbaren Strahlen 
(Abb. 25 b) proximal, plantar an der Phalanx III der 4. Zehe. 

An der Abzweigstelle des medialen und lateralen Stranges ent- 
springen die beiden Mm. lumbricales als zwei kleine rundliche Muskeln 
sehnig aus der tiefen Beugesehne (Abb. 25 b). Schon nach 2—3 cm gehen 
sie in eine diinne Sehne aus, die in das plantare Bindegewebe des Meta- 
tarso- Phalangealgelenkes und an die beiden Sesambeine ausstrahlen. Sie 
straffen die Sohlenballen des Metatarso-Phalangealgelenkes. Die Mm. 
lumbricales werden nur bei CUNNINGHAM (1878, 1882) und bei CaRLsson 
(1913, 1914) erwahnt. 

Die Innervierung erfolgt fiir den Musc. flex. dig. profundus durch 
einen starken Ast des N. popliteus, fiir die Mm. lumbricales durch Aste 
des N. plantaris, der auch die kurzen Sohlenmuskeln versorgt. 

Der zu unterst gelegene, véllig vom Musc. flex. dig. profundus be- 
deckte Musc. tibialis posticus (Abb. 19, 20, 23, 25 a, b) ist sehr schwach 
entwickelt, aber durch seine Insertion von groBem Interesse. Er ent- 
springt etwa handbreit distal des Kniegelenks rein fleischig caudal an 
der Tibia und dem Ligamentum interosseum. Der flache, fleischige Mus- 
kelbauch geht schon nach etwa 4 cm in eine sehr diinne, platte Sehne 
iiber, die, zunachst noch unter dem Muse. flex. dig. profundus gelegen, in 
der distalen Halfte des Unterschenkels auf die Medialseite der Tibia tritt 
(Abb. 20). Medial am Sprunggelenk biegt sie distalwarts um und spaltet 
sich in zwei Teile, deren dorsaler sich sofort indem sehnigen Uberzug des 
Tarsus verliert. Der plantare Strang lat sich deutlich auf der Medial- 
seite des Metatarsale IV bis an dessen distales Ende verfolgen. Wah- 
rend seines Verlaufes gibt er dauernd Sehnenfasern ab und verliert sich 
schlieBlich in der Nahe des Metatarso- Phalangealgelenkes (Abb. 25 a, b). 

In zwei Fallen habe ich einwandfrei feststellen konnen, daf die letzten 
Auslaufer dieses plantaren Stranges auf der Lateral- und Plantarseite der 
3. Zehe, bis an die Phalanx III sich erstreckten. Hat der Muskel auch in- 
folge seiner schwachen Ausbildung auf den Tarsus keinen nennenswerten 
EinfluB, so kénnen doch die bis an die Phalanx III der 3. Zehe laufenden 
Fasern, bei der Kleinheit der syndactylen Zehen, einen verhaltnismabig 
starken Medial- bzw. Distalzug austiben. Der Musc. tibialis posticus ver- 
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stirkt in diesem Falle die Wirkung des Musc. flex. dig. profundus. Bei 
einem halbjihrigen Hirschkanguruh teilte sich die Sehne im Sprung- 
gelenk nicht, sondern strahlte plantar-distal auf dem Cuboid, Naviculare 
und den Cuneiformes aus, teilweise iiber die Insertionsstellen des Musc. 
tibialis anticus hinweg. Die Innervierung erfolgt durch einen Zweig des 
den Musc. flex. dig. profundus versorgenden Nerven. 

Perir (1925) stimmt mit meiner Ansicht tiberein, wohingegen 
WINDLE und Parsons (1898) einen Muse. tibialis posticus gar nicht er- 
wihnen und HavGHron (1867) ihn als Musc. flex. hall. proprius anfiihrt. 
In demselben Zusammenhang bringen diesen Muskel MAcaisTER (1870, 
1872), Youne (1882) und THompson (1905). 

Der Vollstandigkeit halber sei noch der Musc. popliteus erwahnt 
(Abb. 19, 23). Er liegt als starker, fleischiger, dreieckiger Muskel caudal, 
proximal an Tibia, Fibula und Kniegelenk und ist in seinem proximalen 
Teil stark sehnig durchsetzt. Er kommt etwa in Handbreite rein fleischig 
von der Caudalflache der Tibia, dem Ligamentum interosseum, ferner 
noch in geringem Mae vom Capitulum fibulae, convergiert proximal- 
warts und heftet sich mit seiner sehr starken Sehne an den Epicondylus 
lateralis femoris an. Er wird vom Nervus popliteus innerviert. 

Die von WInDLE und Parsons (1898) und Prrrr (1925) angegebene 
Spaltung in zwei leicht trennbare Teile habe ich nur in einem Falle, und 
auch nur teilweise finden kinnen. WINDLE und Parsons bezeichnen die- 
sen zweiten Teil, der entgegengesetzt, d. h. distalwarts convergieren soll, 
als Musc. rotator fibulae. Es war mir an Hand, meines Materials nicht 
moglich, dies nachzupriifen. 

Am. FuBe sind im ganzen nur 5 Muskeln, und zwar auf der Plantar- 
seite, zu finden, alle fiir die Fortbewegung von untergeordneter Bedeu- 
tung. 

Die Dorsalseite des FuBes ist unter Einbeziehung der Extensoren- 
sehnen sehr stark sehnig iiberzogen und verspannt. Dies macht sich be- 
sonders in der Gegend der Metatarso-Phalangealgelenke bemerkbar. Dort 
ziehen von der starksten Gelenkkapsel des 4. Strahles einige Fasern an die 
des 5. Strahles, dagegen strahlen an die Gelenkkapseln der syndactylen 
Zehen in distaler, medialer und riicklaufend in proximaler Richtung eine 
Menge Sehnenfasern aus, die die 2. und 3. Zehe in ihrer charakteristischen 
aufrechten Lage fixieren. Die Strange des Muse. ext. dig. II—V und des 
Muse. ext. long. dig. II, IIT sind auch in diesen sehnigen Strahlen einge- 
bettet und senden ihrerseits gleichfalls Sehnenfasern aus, so daf eine sehr 
gute Haltevorrichtung der syndactylen Zehen geschaffen wird. 

Auf der Plantarseite finden wir die 5 verschiedenen FuBmuskeln, von 
denen 2 zur 5. Zehe und je einer zu den Zehen 2—4 ziehen (Abb. 26 a, b). 
Davon liegen die zur 5. Zehe gehenden am weitesten plantar, direkt auf 
der tiefen Beugesehnne, dorsal-von diesen beiden der kurze Beuger der 
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4. Zehe, und dorsal von diesem die beiden kurzen Beuger der 2. und 
aa ene. 

Der Musc. flexor brevis digiti V (Abb. 26 a) liegt plantar auf den 
ubrigen. Er entspringt schmal, rein sehnig, auf dem festen sehnigen, plan- 
taren Uberzug des Tarsus und proximalen Metatarsale IV und wendet 
sich lateralwarts an das Metatarso-Phalangealgelenk des 5. Strahles. Der 
gegen die Insertion hin etwas ver- 
breiterte Muskel ist deutlich nach 
seiner Lateralseite hin gefiedert 
und setzt sich auch hauptsich-: 
lich an dieser Seite in eine starke 
Sehne fort, die lateral-plantar an 
der Phalanx I, mit einigen Fa- 
sern noch an der Phalanx IT der 
5. Zehe inseriert. Die in Verlan- 
gerung des medialen Muskelran- 
des ausgebildete Sehne ist nur 
schwach, inseriert medial an der 
Phalanx I der 5. Zehe und dient 
lediglich als Anheftung des distal 
verbreiterten Muskelbauches. Da- 
durch wirkt der Musc. flexor bre- 
vis dig. V als Abductor der 
5.Zehe. Die Bewegung wird durch 
die doppelte Insertion allerdings 
nicht rein seitlich, sondern late- 
ral plantar. Die 5. Zehe wird 
also, wenn der Muse. flexor bre- 
vis dig. V in Tatigkeit tritt, la- 
teral abgespreizt und gleichzeitig 
auf den Boden gepreBt. Im Zu- 
sammenhang mit den bei der 


a b 
Abb. 26. Macropus rufus, tiefe FuBmuskulatur. 
a Plantaraufsicht nach Abheben der tiefen Beuge- 
Skelettbesprechung gefundenen sehne, b nach teilweiser Entfernung des M. flex. 


sas brevis dig. V und des M. flex. brevis dig. IV. 
Tatsachen ermdgilcht der Muse. q & 


flexor brevis dig. V der 5. Zehe ihre Funktion als Balancierzehe. 
Teilweise bedeckt von dem vorbesprochenen Muskel liegt der Musc. 
adductor dig. V (Abb. 26 a, b), ein gleichfalls schmaler einseitig gefieder- 
ter, stark sehnig durchsetzter Muskel. Er entspringt proximal plantar 
auf den Metatarsen II und III und zieht lateralwirts schrag tiber den 
Metatarsus zur 5. Zehe. Seine kurze distale Verbreiterung geht in eine 
ziemlich starke Sehne iiber, die medial am Metatarso-Phalangealgelenk 
und der Phalanx I der 5. Zehe inseriert, gemeinsam mit der diinnen 
medialen Sehne des Muse. flexor brevis dig. V. Er adduziert die 
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5. Zehe, iibt aber infolge seiner medialen Insertion einen rein seitlichen 
Zug aus. 

Der starkste der kurzen FuBmuskeln, plantar teilweise von den bei- 
den vorigen bedeckt, ist der Musc. flexor brevis dig. IV (Abb. 26a, b), ein 
kraftiger, sehnig durchsetzter, doppeltgefiederter Muskel, der von Ur- 
sprung bis Insertion dem Metatarsale IV aufliegt. Er entspringt breit und 
fleischig an dem plantaren, sehnigen Uberzug des Tarsus und proximalen 
Metatarsale IV, bedeckt von dem sehnigen Ursprungsteil des Musc. 
flexor brevis dig. V, zieht zum distalen Ende des Metatarsale IV und lauft 
lateral und medial je in eine starke Sehne aus, die sich an die Sesambeine 
des Metatarso-Phalangealgelenkes und beiderseits an die Basis der Pha- 
lanx I der 4. Zehe anheften. 

Der Muse. flexor brevis dig. IV liegt plantar von den beiden kurzen 
Beugern der syndactylen Zehen, dem Musc. flexor brevis dig. JJ und dem 
Muse. flexor brevis dig. III (Abb. 26 a, b). Beide entspringen, deutlich 
unterscheidbar, etwa in der Mitte des Metatarsus, plantar an den Meta- 
tarsen II, III und IV. Gegen das distale Ende der Metatarsalen II und 
III, nach deren Uberkreuzung, heften sie sich je der Plantarseite dieser 
Knochen an und machen so die Biegung nach der Medialseite mit. Ihre 
kurzen breiten Endsehnen inserieren, breit ausstrahlend, auf der ur- 
spriinglichen Plantarseite der Metatarso-Phalangealgelenke der Zehen 2 
und 3. Die urspriinglich kurzen Beuger wirken jetzt als Medialbeuger 
und Abductoren der syndactylen Zehen. Alle 5 kurzen Fu8muskeln 
werden von dem Nervus plantaris, dem tiefen Ast,des N. cruralis posterior 
versorgt. 

Zusammenfassung . 

Die eingehenden Untersuchungen der Muskeln ergeben ebenso wie die 
Befunde am Skelett zwei deutlich getrennte Systeme. Eins dient der zur 
Fortbewegung notwendigen Muskeltatigkeit, das andere der Betatigung 
der syndactylen Zehen. — 

In der ersten Gruppe lassen sich die der Fortbewegung dienenden 
Muskeln leicht trennen in solche, die die Bewegung aktiv verursachen, 
und solche, die lediglich zwecks besserer Wirkungsméglichkeit der eben 
genannten den FuB in seinen Teilen fixieren und abfedern und nur bei der 
langsamen Bewegung mitwirken, die einen ganz anderen Bewegungsvor- 
gang aufweist. 

Die zur Fortbewegung nétige, kraftige Streckung des Sprunggelenkes 
wird gemeinsam von den Mm. triceps surae, plantaris und flexor digito- 
rum ped. profundus erzielt. Nach erfolgter Streckung bringt der Muse. 
tibialis anticus den Fu wieder zuriick in die Normallage. Besorgt beim 
Absprung der Muse. triceps surae und durch seine Insertion am Calca- 
neus zum Teil noch der Musc. plantaris die eigentliche, fortschnellende 
Bewegung, so preBt andererseits die distale Insertion des Musc. plan- 
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taris und vor allem der Muse. flexor digitorum profundus die 4. und. 
5. Zehe zwecks besseren FuBens beim Absprung auf den Boden. Dabei 
verhindert die starke sehnige Verspannung der Dorsalseite des FuBes, daB 
die syndactylen Zehen bei der Tatigkeit des tiefen Beugers zu weit ge- 
beugt werden kénnen und so mit dem Boden in Bertihrung kimen. Wei- 
ter ist ein deutlicher Unterschied in der Art der Versorgung der beiden 
der Bewegung dienenden Zehen 4 und 5 festzustellen. Alle Insertionen 
des 4. Strahles sind beiderseits: gleichmaBig verteilt. Die 4. Zehe kann 
daher seitlich nicht abgebogen werden. Hingegen zeigen die besonders 
an der Lateralseite der 5. Zehe befindlichen Insertionen, daB bei nor- 
maler Bewegung die 5. Zehe in geringem Mae automatisch abduciert 
wird. Diese geringe automatische Abduction wird in der Ruhestellung 
des Beines durch den selbstiindigen Musc. flexor dig. V brevis, der, wie 
ich bewiesen habe, nur als Abductor wirkt, willkiirlich vergr6Bert. Da- 
durch erfiillt die 5. Zehe ihre Funktion als Balancierzehe, die nur wihrend 
der Ruhestellung benétigt wird, um eine gréBere Beriihrungsflache mit 
dem Boden zu haben und so ein festeres Sitzen zu erméglichen. Der oben 
erwahnten geringen automatischen Abduction durch die langen Beuger 
steht die Wirkung des Musc. adductor dig. V entgegen, der wahrend der 
Bewegung in Tatigkeit tritt. Hierdurch wird verhindert, daB bei schnel- 
ler Fortbewegung die 5. Zehe in zu groBem MafSstab den Boden beriihrt 
und so behindernd wirkt. Zwischen der 4. und 5. Zehe bestehen hier die 
gleichen Verhaltnisse, wie bei dem afrikanischen StrauB, dessen laterale 
Zehe in der Ruhe und bei langsamer Gangart als Balancierzehe wirkt?. 

Der Musc. peronaeus dig. IV ist schwach entwickelt, da er auf die im 
Skelett und durch die langen Extensorensehnen bestfixierte 4. Zehe nicht 
besonders einzuwirken braucht. Die starken Verschmelzungen der Ex- 
tensorensehnen auf dem FuBriicken zeigen deutlich, daB die Extensoren 
zusammen in einem Dauerzustand spannend auf die Zehen einwirken, 
in erster Linie auf den 4. Strahl. 

Die bei verschiedenen Unterschenkelmuskeln bisweilen auftretenden 
Abweichungen in Vorhandensein, Ursprung und Insertion beweisen, dafs 
das offensichtlich hohe Entwicklungsstadium, auf dem die Macropodiden 
stehen, noch nicht abgeschlossen ist. 

Vom Fortbewegungsvorgang ist die Funktionsmdéglichkeit der syn- 
dactylen Zehen fast vollstandig getrennt. 

Die Basis fiir ihre Bewegung ist die im Skelett ersichtliche und durch 
die dorsalen Sohlenverspannungen vervollstandigte fixierte Lage der 
Metatarso-Phalangealgelenke II und III. Die dort ansetzenden syndac- 
tylen Zehen kénnen durch den Musc. extensor longus dig. ped. IT und Tit 
selbstiindig vom Korper weggebeugt werden (Lateralflexion), desgleichen 


1 Im Jahre 1926/27 hatte ich Gelegenheit einen afrikanischen StrauB aus 
dem Zoologischen Garten Dresden auf diese Verhaltnisse hin zu untersuchen. 
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aber durch die kurzen Zehenbeuger und den medialen Strang des tiefen 
Zehenbeugers selbstindig zum Kérper hingebeugt werden (Medial- 
flexion), wobei in den zwei erwahnten Fallen der Muse. tibialis posticus 
vermittels einiger Fasern mitwirkt. Dabei veranlassen die beiden Mm. 
flexores breves dig. II und III die eigentliche Medialflexion des gesamten 
Organes, wahrend tiefer Zehenbeuger und Muse. tibialis posticus durch 
ihre Insertion an der Phalanx III die Zehen in sich kriimmen, so daB die 
Krallen in dem fiir sie geeignetsten Winkel an das Fell gelangen. Diese 
Bewegung wird vollstandig unabhingig von der tibrigen Unterschenkel- 
muskulatur ausgefihrt. 

Gegen die Annahme, es handele sich bei den syndactylen Zehen um 
eine Reduktionserscheinung, spricht die Tatsache, daB die hier ansetzen- 
den Unterschenkelmuskeln im Verhaltnis zu dem Bewegungsvorgang und. 
der GréBe ihres Erfolgsorganes viel zu groB entwickelt sind. Die recenten 
Macropodiden, die gegeniiber ihren Stammformen eine riesige GroBen- 
entwicklung aufzuweisen haben, wobei in erster Linie die Verlangerung 
von Unterschenkel und FuB8 zu nennen ist, zeigen saémtlich die Lokali- 
sierung, auch der schwachsten Muskeln, am proximalen Ende des Unter- 
schenkels. 

Bei der bisher angenommenen Reduktion der syndactylen Zehen hatte 
dann bei eintretendem Lingenwachstum von Unterschenkel und FuB die 
betreffende Muskulatur sich verkleinern und distal gelagert bleiben miis- 
sen, soweit sie nicht gar, wie bei anderen Reduktionserscheinungen, z. B. 
beim Hallux, schlieBlich hatte wegfallen miissen, Tatsaichlich haben sich 
aber die betreffenden Muskeln bei Macropus, verglichen mit den primitiv 
syndactylen Beutlern, vergréSert, was keinesfalls als Zeichen einer Riick- 
bildung anzusehen ist. 

Zusammenfassend lassen sich im Anschlu8 an die anatomischen Be- 
trachtungen folgende Tatsachen feststellen, die der Ansicht widerspre- 
chen, es handele sich hier um ein rudimentares Organ: 

1. Die Metatarsen II und III sind extrem umgebildet und umge- 
lagert. Als Folge daven ist die Lage der Phalangen verandert. Beide Vor- 
gange sind als Zeichen einer speziellen, hohen Entwicklung anzusehen. 

2. Die Phalangen der 2. und 3. Zehe, deren Gelenkképfe und Gelenk- 
flachen nicht das geringste Zeichen beginnender, noch viel weniger fort- 
geschrittener Reduktion aufweisen, sind bestausgebildet, ebenso die 
Bander, deren Anordnung nur eine Bewegung in von ihnen bestimmter, 
medial-lateraler Richtung zulaBt. 

3. Die syndactylen Zehen sind durch Ausstrahlungen der Extensoren- 
sehnen auf der Dorsalseite des FuBes fixiert. 

4. Die fiir die beiden syndactylen Zehen vereinigte, von der der ande- 
ren Zehen getrennte Muskulatur erméglicht eine selbstiindige Lateral- 
und Medialflexion. 
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5. Die Erfolgsmuskulatur ist vergréBert und proximal verschoben. 

6. Im Verhialtnis zu den anderen Zehen sind Haut und Bindegewebe 
der syndactylen Zehen besonders gut innerviert. 

7. Die Krallen sind in ihrer Form ginzlich umgebildet. 

Alle Punkte beweisen eine Héchstentwicklung und Anpassung der 
syndactylen Zehen an ihre Funktion als Putzpfote. 


Untersuchungen am Fuf verschiedener didactyler 
und syndactyler Beutler. 
A. Allgemeines. 

Mit der Feststellung, da8 es sich bei Macropus allem Anschein nach 
nicht um ein riickgebildetes, sondern vom primaren Stadium weiterent- 
wickeltes Organ handelt, ist aber die Frage nach der Ursache der Ent- 
stehung der Syndactylie noch nicht gelést. Die Erkenntnis, da8 es sich 
hier um eine Weiterentwicklung handelt, la8t die Vermutung auftauchen, 
da8 biologische Zusammenhange den Grund zu der Herausbildung der 
beiden Macropodiden festgestellten anatomischen Veranderungen bilden. 
Deshalb mu eine méglichst groBe Vergleichsreihe didactyler und syn- 
dactyler BeuteltierfuBtypen zur weiteren Untersuchung herangezogen 
werden (Abb. 27—85)+. Dabei ist genau wie bei Macropus in allererster 
Linie die Anatomie, besonders des Skelettes, daraufhin zu untersuchen, 
ob der 2. und 3. Strahl sich irgendwie von dem 4. und 5. Strahl unter- 
scheidet. Die ausschlaggebenden Punkte sind Form, Gré8e und Lage der 
Teile des 2. und 3. Strahles, verglichen einerseits mit den Teilen des 4. und 
5. Strahles derselben Extremitat, andernteils mit den gleichen Teilen der 
umgebildeten Macropus-Extremitat. 

Vorangestellt sei eine allgemeine Aufstellung didactyler und syndac- 
tyler BeuteltierfuBformen, an denen die GréBenverhaltnisse der Zehen 
untereinander und die Verhaltnisse von syndactylen Zehen an den iibri- 
gen Zehen und zum ganzen FuB ersichtlich sind. 

Unbeschadet ihrer systematischen Stellung seien die Perameliden 
wegen ihrer hochentwickelten Syndactylie hier entsprechend, d. h. vor 
den Macropodiden eingereiht. 

Bei der groBen Reihe didactyler FuBformen (Abb. 27—52) zeigt sich 
die schon von WINGE (1893) beobachtete, sehr auffallige Erscheinung, 
daB verschiedene hiervon, namlich Didelphyiden mit einigen Unterarten 
(Abb. 43—51) und Chironectes variegatus (Abb. 52) in GroBe und Form 
deutlich unterscheidbare 2. und 3. Zehe besitzen. Besonders auffallend 
ist diese Verkleinerung bei Didelphys cancrivora (Abb. 44), Did. laniger 
(Abb. 50). Bei Chironectes variegatus (Abb. 52) ist zwar durch die ver- 

1 Abb. 27—85 stellen schematisierte Sohlenumrisse verschiedener Beuteltier- 


typen dar. Die syndactylen Zehen sind schraffiert, soweit sie bei der Fortbewe- 
gung von der Berithrung mit dem Boden ferngehalten werden. 
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bindende Schwimmhaut die GréBe nicht genau festzustellen, jedoch ist 
die zwischen den iibrigen Zehen weit ausgedehnte Schwimmhaut zwischen 


ayia 


Abb. 27. Abb. 28. Abb. 29. Abb. 30. Abb. 31. 
Notoryctes typhlops Dasyurus Dasyurus Dasycercus Phascologale 

(nach JONES). viverrinus geoffroyt cristicauda flavipes 
(nach JONES). (nach DOLLO). (nach JONES). (nach JONES). 

Abb. 32. Abb. 33. Abb. 34. Abb. 35. Abb. 36. Abb. 37. 
Phascologale Sminthopsis Sminthopsis Antechinomys Antechinomys  Myrmecobius 

penicillata murina crassicaudata laniger spencer fasciatus 


(nach DOLLO). (nach DOLLO). (nach JONES). (nachJDOLLO). (nach JONES). (nach DOLLO). 


MVAVAY, 


Abb. 38. Abb. 39. Abb. 40. Abb. 41. 
Myrmecobius fasciatus Didelphys crassicaudata Didelphys domesticus Didelphys tristriatus 
(nach JONES). (nach WING). (nach WINGE). (nach WINGE). 
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den Zehen 2 und 3 sehr schmal, so daB diese nur ganz gering voneinander 
gespreizt werden kénnen. Soweit es die Zeichnungen von WINGE er- 


Valabay, 


Abb, 42. Abb. 43. Abb. 44. Abb. 45, 
Didelphys velutinus Didelphys nudicaudata Didelphys cancrivora Didelphys pusillus 
(nach WINGE). (nach DOLLO). (nach WINGE). (nach WINGE), 
Abb. 46. ’ Abb. 47. Abb. 48. ; Abb. 49. ; 
Didelphys elegans Didelphys oposswm Didelphys cinereus Didelphys griseus 
(nach DoLzo). (nach WINGE). (nach WINGS). (nach WINGE). 
Abb. 52. 
. Abb. 50. Abb. 51, ; aE, 
i i icrotw, Chironectes minimus 
idelphys laniger Didelphys microtarsus 
Seat amon (nach WINGE). (nach WINGE).! 


geben, sind auch bei einigen der oben genannten Didelphyiden, z. B. Did. 
laniger (Abb. 50), Did. griseus (Abb. 49) und Did. microtarsus (Abb. 51) 
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die Zehen 2 und 38 bereits in geringem Mae medialwarts gedreht, bei 
Didelphys opossum (Abb. 47), Did. cancrivora (Abb. 44) und Charonectes 


Wines 


Abb. 53. Abb. 54. Abb. 55. \Abb. 56. Abb. 57. 
Phascolomys Phascolomys Phascolarctus Phascolarctus Pseudochirus 
Ursinus mitchelli cinereus cinereus. laniginosus 
(nach DOLLO). (nach JONES). (nach JONES). (nach JONES). 
Abb. 58. Abb. 59. Abb. 60. Abb. 61. 
Pseudochirus cooki. Pseudochirus occidentalis. Phalanger celebensis Petaurus breviceps. 


(nach DOLLO). 


. soot 62. ; Abb. 63. Abb. 64. Abb. 65. 
etawrotdes volans. Trichosurus vulpecula Dromicia concinna Tarsipes rostratus 
(nach JONES). (nach JONES). (nach DoLLo). 


variegatus (Abb. 52) scheinen zum mindesten die Krallen eine Medialwen- 
dung erfahren zu haben. 
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Bei allen anderen didactylen Beutlern, mit Ausnahme von Notoryctes 
typhlops (Abb. 27), ist keine Veranderung der 2. und 3. Zehe zu bemerken. 
Bei Notoryctes typhlops haben sich die Umformungen, die bei ihm simt- 
liche Extremitaten betreffen, durch die Verwendung der FiiBe als Grab- 
werkzeuge herausgebildet. 

Als Formen anscheinend primitiver Syndactylie folgen Phascolomys 
und die Phalangeriden (Abb. 53—65), an erster Stelle Phascolarctus 


aie 


Abb. 66. Abb. 67. Abb. 68. Abb: 69. Abb. 70. 
Perameles Perameles Perameles Perameles Isoodon 
doreyana doreyana. obesula MYOSUIA jpauticus. 

(nach DOLLO). (nach DOLLO). (nach JONES). 
Abb. 71. Abb. 72. Abb. 73. Abb. 74. Abb. 75 
Perameles “Perameles Thalacomys Thalacomys Choeropus 
lagotis. bougainvillet leucurus nigripes castanotis 
(nach DOLLO). (nach DOLLO). (nach JONES). (nach JONES). 


cinereus. Phascolomys hat, ahnlich Notoryctes typhlops, infolge der dau- 
ernd ausgeiibten Grabtitigkeit, eine breite, schaufelartige Extremitat 
ausgebildet, die die Merkmale der Syndactylie nicht sehr deutlich hervor- 
treten lat (Abb. 53, 54). Bei Phascolarctus cinereus (Abb. 55, 56) sind 
die syndactylen Zehen zwar bis an ihr distales Ende verwachsen, stehen 
aber in GréBe und Lange den anderen nur wenig nach. Nach Skizzen 
von JONES (1923/25) sind bei Phascolarctus cinereus 2. und 3. Zehe sogar 
etwas linger als 4. und 5. Zehe. Die Ausbildung der Syndactylie bei 
Z. f. Morphol. u. Okol. d. Tiere Bd. 17. : 13 
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Phascolarctus cinereus ist im Zusammenhang mit der Dotioschen phylo- 
genetischen Ansicht besonders interessant, da gerade Phascolarctus cine- 
reus als ausgesprochene Baumform die gréBten syndactylen Zehen besitzt. 

Es folgt die groBe Zahl der Phalangeriden (Abb. 57—65), die deutlich 
in der Ausbildung der Syndactylie eine primitive Vorstufe der Macro- 
podiden darstellen. Auch die isoliert stehende Form Tarsipes rostratus 


a . 
a juv., 
b ad. 


Abb. 76. Abb. 77. © Abb. 78. Abb. 79. Abb. 80. 
Hypsiprymnodon Hypsiprymnodon Hypsiprymnus  Dendrolagus Dendrolagus 
moschatus moschatus (POTOROUS). dorianus benettianus. 
(nach JONES). (nach CARLSSON). (n. CARLSSON). 

Abb. 81. Abb, 82. Abb. 83. Abb. 84. Abb. 85. 
Petrogale Petrogale) Bettongia Thylogale Macropus 
pearsont lateralis lesuewrt eugenti giganteus. 

(nach JONES). jue. (nach JONES). (nach JONES). 


reprasentiert in ihrer Syndactylie einen typischen Phalanger mit verhalt- 
nismafig hoch entwickelter Syndactylie. 

AnschlieBend an die Phalangeriden méchte ich die systematisch an 
ganz andere Stelle gehérenden Perameliden (Abb. 66—75) anfihren. 
Diese weisen durchweg eine sehr weit differenzierte, Ahnlich den Macro- 
podiden ausgebildete Form der Syndactylie auf, nur mit dem Unter- 
schied, das bei fast allen Perameliden die syndactylen Zehen den Boden 
noch beriihren. Besonders erwahnt sei die Gattung Choeropus castanotis 
(Abb. 75), da diese in der FuBumbildung noch weiter gegangen ist, als 
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Macropus. Choeropus castanotis weist neben stark verkleinerten syn- 
dactylen Zehen eine fast véllig rudimentiire 5. Zehe aut. Der Stummel 
der 5. Zehe liegt noch ein Stiick proximalwirts von den syndactylen 
Zehen. Choeropus castanotis weist also eine offensichtliche Riickbildung 
der bei allen Beuteltieren wohl ausgebildeten 5. Zehe und ein deutliches 
Stehenbleiben der als riickgebildet bezeichneten syndactylen Zehen auf. 

Hieran anschlieBend stellen die Macropodiden (Abb. 76—85) die 
Hoéchststufe dar, da nur bei ihnen die im ersten Teil besprochene Um- 
formung stattgefunden hat, durch die die Zehen 2 und 3 nun auch giinz- 
lich vom Boden ferngehalten werden, und zwar automatisch. Natiirlich 
weisen die primitiveren Macropodidenformen, z. B. Hypsiprymnodon 
moschatus (Abb. 76, 77) und die Potorinae, Hypsiprymnus (Abb.78) auch 
primitiver ausgebildete syndactyle Zehen auf. Am deutlichsten ist dies 
bei Hypsiprymnodon moschatus der Fall, wo die 2. und 3. Zehe verhaltnis- 
mafig groB sind und noch in ihrer ganzen Lange den Boden beriihren. 


B. Knochen und Gelenke. 

Zu den vergleichenden Skelettuntersuchungen standen mir die unter 
dem Material aufgefiihrten Skelette zur Verfiigung. 

Das vorliegende FufBskelett von Sarcophilus ursinus (Abb. 86), das 
nur in sehr geringem Ma von dem des Thylacinus cynocephalus abweicht, 
zeigt den typischen tetradactylen, digitigraden Fub 
eines Gehers und Laufers. Hs ist in allen Teilen, 
mit Ausnahme des rudimentaren Hallux, gleichmahig 
ausgebildet. Tarsalia und Metatarsalia sind normal 
geformt und nebeneinander angeordnet, und die 
Metatarsalia des 2.—5. Strahles sind in Starke und 
Lange einander gleich. Auch die Gelenkflachen des 
2. und 3. Strahles unterscheiden sich in nichts von 
denen der beiden lateralen Zehen. 

Ahnlich fernstehend den syndactylen Formen ist 
das Skelett von Notoryctes typhlops (Abb. 87). Schon 
nach der 4uBeren Form (Abb. 27) muf man ein zwar 
umgebildetes, aber doch den syndactylen Formen un- 
ahnliches Skelett erwarten. In der Tat sind die Ele- 
mente des FuBskelettes, um der Grabschaufel eine 
bessere Stiitze zu sein, breiter und gedrungener und 
haben weit iiber die normalen Verhaltnisse hinaus 
untereinander Beriihrungsflachen ausgebildet, die Eater 
eine gréBere Festigkeit gewahrleisten. Besonders — sarcophitus ursinus, 
deutlich tritt dies in den lateralen VergréBerungen ie ask 
der proximalen Metatarsalenenden hervor. Wie das Schema zeigt, ist 
nur der Hallux schwach ausgebildet, 2. und 3. Zehe hingegen sind in 

13* 
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normaler Weise vorhanden. Hier ist infolge der Funktion als Grabschau- 
fel gewissermafen eine Syndactylie aller Zehen eingetreten, die anato- 
misch und phylogenetisch nichts mit der hier 
behandelten Syndactylie der 2. und 3. Zehe zu 
tun hat. 

An Sarcophilus und Thylacinus anschlie- 
Bend sind die Vertreter der Gattungen Phasco- 
logale, Sminthopsis und Dasyuwrus zu nennen. 
Alle zeigen einen gleichmafig entwickelten 
FuB, der sich jedoch gegeniiber Sarcophilus und 
Thylacinus durch verlangerte Zehen auszeich- 
net. Diese stellen in der GréBe ihrer Einzel- 
teile eine Mittelstufe zwischen den eben ge- 
nannten und den Didelphyiden dar. Bei den 
Vertretern der genannten Gattungen sind die 
aaa a a hase Pearse Tarsalia, Metatarsalia und Phalangen lang und 

zierlich ausgebildet. Die Aufstellung von Ful- 
formeln ergibt, daB bei allen die 4. Zehe die lingste ist, dann die 3. und 
dicht darauf die 2. und 5. Zehe folgen. Dessenungeachtet sind aber die 
Teile des 2. und 3. Strahles gleich stark denen des 4. und 5. Strahles, 
und auch in Gelenkausbildung und Krallenansatz ist noch keine Veran- 
derung feststellbar. 

Die ersten deutlich wahrnehmbaren 
Veranderungen sind nun bei einer 
groken Anzahl Didelphyiden zu _ be- 
merken (Abb. 88). Wie schon oben er- 
wahnt, wies WINGE (1893) als erster 
an einigen Didelphyiden (Abb. 43 bis 
51) auf Unterschiede zwischen 2. und 
3. Zehe und 4. und 5.Zehe hin. Aller- 
dings stellte er dies nur als aAuBeres 
Merkmal fest, ohne anatomische Stu- 
dien anzuschlieBen. 

Zunachst zeigten die FuBskelette 
der mir zur Verfiigung stehenden Di- 
delphyiden keine besonderen Verin- 
derungen gegeniiber dem Dasyurus- 
Abb. 88. Didelphys marsupialis, FuBskelett, Skelett. Die FuBformel nach der 

Zehenlangé ist diesen entsprechend 
4,3, 2,5, 1. Auch in den gegenseitigen Lagebeziehungen der Tarsalia und 
Metatarsalia konnte ich keine Veranderungen feststellen. Angeregt durch 
die aus den Zeichnungen von Winazs ersichtlichen Veranderungen stellte 
ich an den wenigen Skeletten des Dresdner Museums Messungen an. Es 


und anderen Beuteltieren und ihre Verwendung als Putzorgan. 197 


ergab sich itberraschenderweise, da sowohl die Metatarsalia, als auch die 
Phalangen des 2. und 3. Strahles durchschnittlich um 0,007 bis 0,01 mm 
. schwacher waren, als die des 4. und 5. Strahles. Dieser Befund kann in 
Verbindung mit den von WincGe aufgefiihrten Tatzachen wohl kaum als 
vereinzelt auftretende Anomalie aufgefaBt werden, vielmehr spricht alles 
dafiir, daB wir hier bei den Didelphyiden die ersten, zur Bildung der Syn- 
dactylie fithrenden Anfange haben. Spiteren exakten Messungen an 
zahlreichem Material von Didelphyiden und Dasyuriden bleibt es vorbe- 
halten, die Richtigkeit dieser Vermutung nachzupriifen. 

In der Form ihrer Skelette sowie des auBeren FuBes schlieBen sich hier 
die Gattung Phascolomys sowie als primitivster Phalangeride die Gattung 
Phascolarctus an. Phascolomys (Abb. 89) ist 
zwar deutlich syndactyl, hat aber in seinem 
Skelett, ahnlich den Verhaltnissen bei No- 
toryctes typhlops, eine gleichmaBige Ver- 
starkung der FuBknochen erfahren, so dak 
sein FuBskelett auch eine starke, unterein- 
ander gut gefestigte Knochenplatte ergibt, 
als Stiitze fiir den Grabfu8. Die in ihrem 
Bau den iibrigen fast gleich starken Pha- 
langen der 2. und 3. Zehe sind zwar syn- 
dactyl, doch ist weder eine Verainderung 
der Metatarsalia noch der Tarsalia in Lage 
und Form festzustellen. Nur das Cuboid 
hat, entsprechend den an der Basis ver- 
breiterten Metatarsalia 4 und 5 eine Ver- 
groBerung erfahren, jedoch ohne besonde- 
ren Einflu8 auf die Cuneiformes und das 
Naviculare. In den Gelenken und an den 
Krallen des 2. und 3. Strahles istnoch keine — Abb. 89. Phascolomys latifrons, 
Veranderung zu bemerken. Dies ist da- 
durch leicht erklarlich, daB doch bei Phascolomys die syndactylen Zehen 
in erster Linie mit an der Grabtatigkeit beteiligt sind und deshalb nur 
gemeinsam mit den Zehen 4 und 5 betatigt werden. 

Im Gegensatz hierzu diirfte Phascolarctus cinereus schon mehr Ver- 
anderungen aufweisen. Zwar stehen seine syndactylen Zehen in der 
Linge und auch im Volumen den beiden lateralen Zehen nur wenig nach, 
doch ist am FuBbild schon deutlich ihre beginnende Veranderung zu er- 
kennen. Leider stand mir kein Skelett zur Verfiigung. 

Wie nun die aus der Familie der Phalangeriden entnommenen FuB- 
bilder 55—65 zeigen, bestehen zwischen Phascolarctus cinereus als Form 
mit den gréften, also primitivsten syndactylen Zehen und der Form mit 
den weitestgehend umgebildeten syndactylen Zehen dieser Gruppe, Tar- 
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sipes rostratus, eine groBe Anzahl Zwischenstufen. Da die auftretenden 
Veranderungen bei Phalanger und T'richosurus am deutlichsten sind, be- 
handele ich ein Skelett von Phalanger ursinus (Abb. 90). In der GréBe 
der syndactylen Zehen schlieBen sich beide Formen an Phascolarctus 
cinereus an. Im Verhiltnis zu diesem ist hier aber schon ein wesentlicher 
Unterschied zwischen den Bestandteilen der syndactylen Zehen und 
denen der lateralen Zehen zu bemerken. Die Tarsalia hingegen zeigen 
keine besondere Verinderung, insbesondere sind die Cuneiformes noch 
sehr kraftig entwickelt, d. h. ihre distalen Flachen sind noch gréfer als 
die proximalen Flichen der ansetzenden Metatarsalia H und IIt. Alle 
Teile des 2. und 3. Strahles sind kiirzer und schwicher als die entspre- 
chenden Teile des 4. und 5. Strahles. Die proximalen Enden der Meta- 
tarsalia II und III sind noch vollstandig normal 
gelenkig mit den Cuneiformes II und III ver- 
bunden. Die Metatarso-Phalangealgelenke des 2. 
und 3.Strahles zeigen jedoch schon eine beginnende 
Umbildung im Sinne der bei Macropus gefundenen 
Verhialtnisse. Es sind zwar noch Scharniergelenke, 
aber ihre Seitenkanten sind schon stark abgerun- 
det und abgeflacht, so da einer lateral-medialen 
Bewegung, d.h. einer medialen Abduction, nichts 
mehr im Wege steht. Demgegeniiber weisen die 
Phalangealgelenke noch die urspriinglichen fla- 
chen Scharniergelenke auf, haben also noch keine 
_ Spezialisierung erfahren. Die geringe Medialdre- 
hungsmoglichkeit der Zehen, erkenntlich an der 
Sahar’ nanger ursinus, Stellung der Krallen, ist bedingt durch die leichte 

mediale Abspreizung der Metatarsalia II und 
IIT sowie durch die eben erwaihnte Verainderung der Metatarso-Pha- 
langealgelenke. Die anderen Gattungen der Phalangeriden, die mir im 
Skelett nicht zur Verfiigung standen, zeigen mit Ausnahme von J'arsipes 
rostratus ganz ahnliche Verhaltnisse wie Phalanger ursinus. Dies laBt sich 
in weitem Mafe aus den duBeren FuBformen schlieBen. Bei Tarsipes 
rostratus, von dem ich ebenfalls kein Skelett erhalten konnte, sind die 
syndactylen Zehen schon in der Normallage weit medialwarts abge- 
spreizt. Daraus muf ich auf eine Umbildung des Skelettes, besonders 
der Metatarso-Phalangealgelenke II und III, schlieBen. Tarsipes rostra- 
tus zeigt als einziger Phalangeride die Krallen erstmalig in der stark um- 
gebildeten Form, die simtliche Macropodiden aufweisen, wahrend die 
groBe Anzahl der iibrigen Phalangeriden nur eine teilweise Veranderung 
der 2. und 3. Kralle zeigt, die als Vorstadium des Putzkammes der Macro- 
podiden angesehen werden mu8. 


Nach dem Entwicklungsstand ihrer Syndactylie sind nun hier vor den 
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Macropodiden die systematisch an anderem Platze stehenden Perameli- 
den zu besprechen. Sie stellen durchweg den Typus eines primitiven 
Macropus-FuBskelettes dar, bei dem jedoch sowohl die Medialdrehung 
als auch die Plantarbiegung der Metatarsalia II und IIT erst kaum merk- 
lich eingetreten ist. AuBerlich einem Macropodidentu8 stark ahnelnd, ist 
ein Peramel denfu8 sofort daran zu erkennen, da& seine syndactylen 
Zehen infolge der Skelettform die Normallage zum 
Boden innehaben, wie die Laufzehen IV und V, 
so daB sie bei der Fortbewegung den Boden 
gréBtenteils mitberiihren. Mangels entsprechen- 
der Skelette kann ich auf Einzelheiten in der Be- 
schreibung nicht eingehen. 

Denkt man sich den Tarsipes-FuB stark ver- 
langert, so erhalt man den FuB von Hypsiprym- 
nodon moschatus (Abb. 91), dem primitivsten 
Macropodiden. An Hand verschiedener Macropus- 
Skelette (Abb. 92, 93, 94) konnte ich die Entwick- 
lung der Strahlen 2 und 3 von Hypsiprymnodon 
moschatus bis zum Macropus giganteus gut ver- 
folgen. Die Hypsiprymnodon nahestehenden For- 
men der Potorinae weisen diesen gegeniiber nur 
geringe Veranderungen auf. 

Die Metatarsalia IJ und III sind wohl schon 
kirzer und bedeutend schwacher als die des 4. und 
5. Strahles, zeigen aber erst den Beginn einer 
lateral-plantaren Biegung. [hre proximalen Enden 
sind von dem stark vergréBerten Metatarsale IV 
schon etwas medial und plantar gedrangt, liegen 
jedoch mit diesem noch in einer Ebene. Das 
Metatarsale II ist etwas kiirzer als das Metatar- 
sale III. Die Metatarso-Phalangealgelenke II 
und III sind schon beinahe w:e bei Macropus ge- Abb. 91. 
staltet, haben sich also in der Form ganz von ee a He Cee 
der der Phalangeriden entfernt. AuSerlich driickt 
sich dies in der medial abgespreizten Haltung der syndactylen Zehen 
aus, noch ganz abnlich den Verhialtnissen von Tarsipes rostratus. 

Dorcopsis, von dem ich Embryonen untersuchen konnte, zeigt genau wie 
Lagorchestes weitere Fortschritte. Hier ist die Plantarbiegung der Metatar- 
salia II und III vergrofBert, und das Metatarsale IT ist schon in geringem 
MaBe von der seitlichen Lage zu den iibrigen Metatarsalia in eine medial- 
plantare Lage zum Metatarsale III geraten. Eine Uberkreuzung der Meta- 
tarsalia findet jedoch noch nicht statt, die syndactylen Zellen sind in- 
folgedessen nur in geringem Mafe aufgerichtet und medialwarts gedreht. 
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Die sowohl in der Ausbildung der syndactylen Zehen als auch syste- 
matisch zwischen Dorcopsis und Macropus stehenden Gattungen Ony- 
chogale (Abb. 92) und Petrogale (Abb. 93) zeigen entsprechend die Uber- 
gangsstufen zu den im ersten Teil geschilderten 
Verhaltnissen bei Macropus (Abb. 94). Die voll- 
staindige Medialdrehung 
der syndactylen Zehen 
und die Ubereinanderla- 
gerung der Metatarsalia 


Abb. 92. Onychogale frencta, Abb. 93. Petrogale penicillata, 


Abb. 94, Macr i 
FuBskelett, Pubskelett. Macropus giganteus, 


FuBskelett, 

bn und IIT auf der Medialseite des Metatarsale IV und als deren Folge die 
Uberkreuzung der Metatarsalia II und III, findet hier statt. Gleich- 
zeitig tritt die Veranderung der Gelenke des 2. und 3. Strahles ein. An 
den Metatarso- Phalangealgelenken erhalten die beiden gelenkbilden- 
den Knochenenden die ginzliche Abrundung, und die Phalangealgelenke 


; 
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werden zu den tief eingeschnittenen, scharfkantigen Scharniergelenken, 
wie sie in héchster Vollendung bei Macropus zu finden sind. 

Nach allem stellt die Entwicklung der Syndactylie von ihrer primi- 
tivsten Form, die ich bei Phascolarctus cinereus fand, bis zur medial-dor- 
sal abgespreizten Putzpfote von Macropus, eine geschlossene Reihe dar. 
Die Syndactylie der Perameliden stellt ein gleichfalls hoch entwickeltes 
Stadium dar, das dem der primitiven Macropodiden gleichzustellen ist. 
Die Feststellung einer Metatarsalier- und Phalangenveranderung bei 
vielen Didelphyiden ist dahin zu deuten, daB diese Tiergruppe auf einem 
vorsyndactylen Stadium stehengeblieben ist. 


C. Muskulatur. 

Nachdem ich gezeigt habe, dai sich die Merkmale der Syndactylie in 
einer fortlaufenden Reihe verfolgen lassen, wozu ich die Verhaltnisse bei 
den Didelphyiden als Vorstadium rechne, muB8 das Bild, das uns das Ske- 
lett gibt, durch die Betrachtung der Muskulatur vervollstandigt werden. 

Falls meine Annahme zutrifft, da die Syndactylie eine Héherent- 
wicklung der 2. und 3. Zehe und keine Reduktion darstellt, miissen sich, 
entsprechend der Skelettausbildung, folgende Bestrebungen bemerkbar 
machen. Die zunachst bei der tetradactylen Extremitat allen Zehen ge- 
meinsame Muskulatur mu sich dahin differenzieren, da® schlieBlich, wie 
ich dies bei Macropus nachgewiesen habe, je fiir die syndactylen Zehen 
und die Laufzehen getrennte Muskeln vorhanden sind, die aus urspriing- 
lich einem, an allen Zehen gemeinsam funktionierenden Muskel entstanden 
sind, und so den Zehen 2 und 3 ihre verschiedene Funktion erméglichen. 

Um dies zu zeigen, geniigt eine kurze Betrachtung der Muskelver- 
sorgung, speziell der Extensoren, der syndactylen bzw. der didactylen 2. 
und 3. Zehe. Die Besprechung von Lage, Ursprung und Innervierung der 
betreffenden Muskeln kann unterbleiben, da diese Punkte hier von unter- 
geordneter Bedeutung sind und bei den zitierten Autoren geniigend be- 
handelt werden. In muskel-anatomischer Hinsicht lassen sich samtliche 
Beutler in drei Gruppen teilen, die sich mit den drei feststellbaren Ent- 
wicklungsstufen: 1. didactyl, 2. primitiv-syndactyl und 3. spezialisiert- 
syndactyl, decken. 

Die erste Gruppe, die simtliche didactylen Beutler umfaBt, zeigt vél- 
lige Ubereinstimmung in der Insertion der die Zehen versorgenden Mus- 
keln. Es ist deutlich zu erkennen, dai beim Musc. extensor digitorum 
pedis longus und den anderen Muskeln, die gleichzeitig alle Zehen versor- 
gen, keinerlei Differenzierungen eingetreten sind, die darauf schliefen 
lassen, daB einige der Zehen einen Funktionswechsel durchgemacht hat- 
ten. Lediglich in einem Fall stellte CuntncHam (1882) fest, dais der Musc. 
extensor hallucis longus bei Didelphys eine zweite Insertion an der Pha- 
lanx II der 2. Zehe erhalten hatte. 
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Im Gegensatz hierzu weisen Phascolomys und simtliche Phalangeri- 
den verschiedentlich Verhialtnisse auf, die man als Vorstufe des Stadiums 
der Perameliden und Macropodiden ansehen kann. Die wichtigste Ande- 
rung ist die bei einigen Stiicken feststellbare angehende Trennung des 
Muse. extensor dig. ped. longus in zwei Teile, deren einer die 2. und 
3. Zehe, der andere die 4. und 5. Zehe versorgt. 

Die in der dritten Gruppe vereinigten Perameliden und Macropodiden 
weisen durchweg diese vollstandige Extensorentrennung auf. Hier 
kommt nun die wachsende sehnige FuBbriickenverspannung hinzu und 
eine zunehmende Ausschaltung des Einflusses des langen Zehenbeugers 
auf die syndactylen Zehen, zugunsten der kurzen tiefen Zehenbeuger. 
Dies driickt sich aus in dem Fehlen der Plantarisinsertion an der 2. und 
3. Zehe der héheren Macropodiden und dem Schwicherwerden der an 
diese Zehen sich erstreckenden Sehnenteile des Musc. flexor dig. ped. pro- 
fundus. Die zunehmende sehnige Verspannung des Fufriickens tritt ent- 
sprechend dem Verschwinden des Musc. extensor brevis dig. ped. com- 
munis auf; am deutlichsten erkennbar beim Ubergang zur vorwiegend 
springenden Fortbewegungsweise. Daf die Sehnen der langen Strecker 
und Beuger der 2. und 3. Zehe von ihnen zunachst in der Mittellinie ge- 
legenen Insertionsstellen sich seitlich verschieben, ist als Begleiterschei- 
nung der Zehenumwandlung anzusehen. 


D. Zusammenfassung. 


Die angestellten Untersuchungen an Skelett und Muskulatur des 2. 
und 3. Strahles der verschiedensten Beuteltiere zeigen deutlich, daf bei 
den héchststehenden Macropodiden eine Verainderung gegeniiber den 
primitiveren syndactylen und didactylen Beutlern eingetreten ist, die sich 
in ihren Zwischenstufen an verschiedenen Formen leicht verfolgen laBt. 

Wie ich schon bei der Besprechung von Macropus erwahnte, sehe ich 
diese Veranderungen deshalb nicht als Riickbildung, sondern als Weiter- 
entwicklung an, weil in ihrem Verlauf eine Spezialisierung festzustellen 
ist. Diese driickt sich in der Teilung der Muskeln aus, die urspriinglich 
alle vier bzw. fiinf Zehen versorgt haben, jetzt aber nur teils 2. und 3., 
teils 4. und 5. Zehe versorgen. Weiter spricht fiir eine Entwicklung in 
fortschrittlichem Sinne, daf die betreffenden Muskeln beim GréBerwer- 
den der betreffenden Form nicht an ihrer primaren Stelle geblieben und 
schwacher geworden sind, was fiir Riickbildung und Nichtfunktion spre- 
chen wiirde, sondern dafs sie mit ihrem Muskelbauch das Liingenwachs- 
tum des Knochens mitgemacht haben, d. h. proximalwirts gewandert 
sind. Die Betrachtung einiger Embryonen von Perameles und Macropus 
zeigt, daB erst nach Entstehung der Syndactylie das Lingenwachstum 
der Extremitat eingetreten ist. Bei den mir vorliegenden sehr jungen 
Stadien sind alle 4 Zehen fast gleich lang, auSerdem liegen alle noch in 
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einer Ebene nebeneinander. Carisson (1913) beobachtete ahnliches an 
einem Embryo von Hypsiprymnodon moschatus. Dies spricht fiir ein erst 
in spateren Stadien auftretendes Langen- und GréBenwachstum des 4. 
und 5. Strahles und der Unterschenkelknochen. Demgegeniiber haben 
die syndactylen Zehen die urspriinglich allen Zehen eigene GréBe bei- 
behalten und erscheinen nur, verglichen mit diesen spiter vergréBerten 
Zehen 4 und 5 als kleine, reduzierte Gebilde. Dazu ist die Umbildung der 
_ Skelettbestandteile des 2. und 3. Strahles zu rechnen, die sich in spe- 
ziellster Gelenk- und Formumbildung in der aufgestellten Vergleichsreihe 
verschiedener Beuteltiere auBert. 

Relativ sind nach den angestellten anatomischen Betrachtungen die 
syndactylen Zehen besser mit Erfolgsmuskulatur ausgestattet, als die 
Lautzehen, von denen ja nur eine kraftige, aber unkomplizierte Bewegung 
verlangt wird. 

Interessant ist die Feststellung, daB die Spezialisierung der syndacty- 
len Zehen gleichzeitig mit der Fixierung der Hinterbeine in einer Be- 
wegungsrichtung stattfindet. Die reinen Baumbewohner unter den syn- 
dactylen Beuteltieren, in erster Linie Phascolarctus cinereus, konnen ihre 
Hinterbeine in mehreren Richtungen bewegen, d.h. sie konnen den gan- 
zen Fu mit den syndactylen Zehen so zum Korper stellen, daB die Kratz- 
und Putztatigkeit ausgetibt werden kann. Diese Fahigkeit ist bei den 
Perameliden teilweise, bei den Macropodiden ganz verloren gegangen; da- 
her bei diesen Formen die Spezialausbildung der syndactylen Zehen. 


Syndactylie und Okologie: 

Bringt man die Syndactylie, ohne Riicksicht auf den Stand ihrer Ent- 
wicklungsstufe, in Beziehung zur geographischen Verbreitung der Beutel- 
tiere, so ergibt sich eine willkiirliche Verteilung auf die von Beuteltieren 
bewohnten Gebiete, mit Ausnahme Amerikas, welches nur didactyle 
Beutler beherbergt. 

Abb. 95 zeigt die Verteilungsgebiete der drei deutlich unterscheid- 
baren Gruppen: 


1. Polyprotodonte — didactyle Beuteltiere. 
2. Polyprotodonte — syndactyle Beuteltiere. 
3, Diprotodonte — syndactyle Beuteltiere. 


Es geht daraus hervor, daf alle drei Gruppen, besonders die beiden 
letzteren, sich sehr weit tiberschneiden. 

Wie ist nun die heute bestehende Verteilung der so verschieden ge- 
stalteten Beuteltiere zu erklaren? Nach Ansicht von ForBEs (zitiert in 
Jones 1923/25) und anderen ist die Verbreitung der Beutler in geolo- 
gisch friihen Zeiten vollzogen worden. Nach ForBes und WEGENER 
(1929) mu8 man annehmen, dafi zu Zeiten eines circumpolaren Konti- 
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nentes, der Australien, die Siidseeinseln und Siidamerika umfaBte, die 
Verbreitung der Beuteltiere bis auf ein dem heutigen Stande nahestehen- 
des Stadium gediehen war. Durch die Trennung dieses Kontinentes, wo- 
bei dahingestellt bleiben mag, ob diese durch Auseinanderwandern der 
Kontinente (WEGENER) oder durch Absinken des Gesamtkontinentes er- 
folgt ist, wurden die Beuteltiere auf ihre heutigen Verbreitungsgebiete 
beschrankt. Die endgiiltige Trennung diirfte im spaten Tertiar stattge- 
funden haben. 

Fiir die Entwicklung der Syndactylie besagt dies nur, daf zur Zeit 
dieser geologischen Umformung die Syndactylie noch nicht bestand, wohl 
aber schon Umbildungen vorhanden waren, die friiher oder spater zu 
ihrer Entstehung fiihren muften. Fiir beides spricht das heutige Vor- 


Abb. 95. Verbreitung der Beuteltiere. 


-- = polyprotodonte-didactyle Beuteltiere; 
.... = polyprotodonte-syndactyle und diprotodonte-syndactyle Beuteltiere. 


kommen von didactylen Beutlern in Siidamerika, von denen einige For- 
men eine beginnende Veranderung an der 2. und 3. Zehe erkennen lassen. 

Die Anfange der Entwicklung syndactyler Zehen scheinen in Zeiten 
stattgefunden zu haben, wo die Beuteltiere mit ganz geringen strittigen 
Ausnahmen (Thylacinus, Sarcophilus) Baumbewohner waren. Dafiir 
spricht die relativ primitive Syndactylie einiger Phalangeriden, die noch 
heute ausschlieBlich Baumbewohner sind. Hatte die Entwicklung der 
Beuteltiere dagegen als Bodenbewohner in Steppengebieten stattgefun- 
den, so ware es héchstwahrscheinlich nicht zur Syndactyliebildung ge- 
kommen, sondern es hitte in erster Linie eine reine Zahlenreduktion 
stattgefunden, entsprechend den Verhiltnissen bei den Ungulaten. Diese 
Entwicklung der Syndactylie in der Steppe mit gleichzeitig erfolgender 
Reduktion lateraler und medialer Zehen haben nun die Perameliden und 
Macropodiden sekundar und zwar in verinderter Weise durchgemacht. 
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Diese Formen brachten vom Baumleben her syndactyle Zehen mit, die 
eine der Fortbewegung ginzlich fremde Funktion innehatten. Nun er- 
folgte die Zehenreduktion als Begleiterscheinung der Anpassung an das 
Bodenleben. Diese Reduktion konnte jetzt aber nur die 5. Zehe, in 
einigen wenigen Fallen noch die bereits teilweise rickgebildete 1. Zehe 
betreffen, da ja die Zehen 2 und 3 schon eine neue Funktion erworben 
hatten. Dementsprechend finden wir bei einzelnen Perameliden und 
Macropodiden, daB® die 5. Zehe noch etwas kiirzer ist als die 2. und 
3. Zehe. Bei Choeropus castanotis ist dies sogar bis zur vélligen Riick- 
bildung der 5. Zehe gegangen. 

Die Entstehung der Syndactylie fallt demnach in eine Zeit, in der die 
Beuteltiere ausschlieBlich Baumbewohner waren. Bei den heutigen, se- 
kundar bodenbewohnenden Formen ist die so gut ausgebildete Syn- 
dactylie, wie sich aus den anatomischen Betrachtungen ergab, mit eine 
Folge der veranderten Fortbewegungsweise. 

Scheint die Entwicklung der Syndactylie dadurch zeitlich einiger- 
mafen festgelegt, so steht andererseits die Frage nach der Ursache ihrer 
Entstehung noch véllig offen. 

Wie ich anfangs erwaihnte, verlegt Dotto (1899) deshalb die Syn- 
dactylie in die Zeit der baumbewohnenden Beuteltiere, weil er sie als 
Folge der Anpassung an das Baumleben (Klettern) ansieht. Um eine 
bessere Klammerwirkung der seitlichen FuBzehen zu erméglichen, seien 
die dazwischen befindlichen, bewegungshinderlichen Zehen 2 und 3 zu- 
nachst verschmolzen und dann zuriickgebildet worden. So viel diese An- 
sicht zunachst fiir sich haben mag, so ist sie doch nach eingehender Be- 
trachtung der verschiedenen Formen unhaltbar. Nach Dotto miBten 
doch gerade die speziellsten Baumbewohner, deren Typus Phascolarctus 
cinereus darstellt, die extremste Syndactylie aufweisen. Das Gegenteil 
ist der Fall. Phascolarctus cinereus und die ihm zunichststehenden Pha- 
langeriden zeigen von den rezenten Syndactyliern die geringste Zehenver- 
anderung. Es trifft von der Dotioschen Ansicht nur das zeitliche Mo- 
ment zu, namlich die Entstehung wahrend des Baumlebens. Denn es 
scheint erklarlich, daB eine so tiefgreifende Veranderung, wie sie die Syn- 
dactylie darstellt, nur vor sich gehen kann, wenn die Zehen besonders 
dazu geeignet sind. Dies ist bei den baumbewohnenden Beuteltieren der 
Fall, denn ihre Fortbewegungsweise erfordert selbstandige, sehr beweg- 

_liche Zehen. Aus einem vollkommen in sich geschlossenen FuB, wie dem 
des Sarcophilus und Thylacinus, wird sich nie eine derartige Differenzie- 
rung herausbilden kénnen. 

Der Ansicht von Dotxo steht die von BRANDES gegentiber (BRANDES 
1906, 1909, 1910), die die Syndactylie als Folge der Verwendung von 2. 
und 3. Zehe als Putzorgan auffaBt. Fiir diese neuere Annahme sprechen 
in erster Linie die Befunde meiner anatomischen Untersuchungen an 
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Macropus, in Verbindung mit den iiber die anderen Beutler bestehenden 
Arbeiten. Ich habe die Griinde schon an Ort und Stelle erwahnt, die mir 
in der Anatomie der syndactylen Zellen gegen eine Riickbildung zu 
sprechenscheinen. Zu diesen Griinden rein anatomischer Natur tritt noch 
die nicht stark genug zu betonende Tatsache hinzu, daB sich alle Beutel- 
tierformen, die ich lebend beobachten konnte, auBer Sarcophilus ursinus, 
mit der 2. und 3. Zehe die hintere Kopf- und Halsregion zu kratzen pfle- 
gen. Grundlegend hierfiir sind meine in den Zoologischen Garten Dres- 
den, Leipzig, Berlin und Hamburg gemachten Beobachtungen an Dasy- 
uriden, Didelphyiden und Phalangeriden, also didactylen und syndacty- 
len Formen. Ganz deutlich war zu sehen, wie die Tiere die 2. und 3. Zehe 
etwas medial abspreizten und sich dann an den erwihnten Stellen kratz- 
ten und putzten. Bei Sarcophilus ursinus traf dies nicht zu, da dessen 
Zehen untereinander zu wenig beweglich sind. Er verwendet daher immer 
den ganzen FuB, d. h. alle Zehen gemeinschaftlich, zum Kratzen, genau 
wie Hund und Katze. Diese Beobachtung im Zusammenhang mit der im 
anatomischen Teil behandelten beginnenden Verinderung der 2. und 
3. Zehe bei einigen Didelphyiden scheint mir ein wichtiges Argument fiir 
die BranpEssche Ansicht zu sein. Das Wichtigste bei den in geringem 
Mae verainderten Zehen dieser Didelphyiden ist die sofort feststellbare 
Drehung nach der Medialseite, noch bevor diese beiden Zehen eine Ver- 
minderung ihrer Linge erfahren haben. 

JONES AuBert in seiner Arbeit (1923/25) die Ansicht, daB die Ent- 
stehung und besondere Ausbildung der Syndactylie bei den hochstehen- 
den Diprotodontiern auf ein bei diesen Formen besonders zahlreiches 
Vorkommen von Ketoparasiten, speziell Mallophagen, zuriickzufiihren 
sei. Er geht dabei von der Annahme aus, da die diprotodonten Beutler 
infolge ihres unscharfen Gebisses den Parasiten nicht so nachstellen 
kénnten, wie die polyprotodonten Beutler, und deshalb ein anderes Organ 
zu deren Beseitigung ausgebildet hatten. 

Bei niherer Betrachtung muB man zwei Méglichkeiten des Parasiten- 
vorkommens trennen. Es kann eine Parasitenspecies auf einem bestimm- 
ten Wirt sehr zahlreich auftreten, es k6nnen aber auch mehrere verschie- 
dene Parasitenarten auf einem bestimmten Wirt vorhanden sein. Der 
erstgenannte Fall wiirde fiir die Jonussche Ansicht sprechen, doch konnte 
ich in der Literatur keine Angaben finden, die diese Annahme bestiitigt 
hatten. Die genaue Untersuchung der zweitgenannten Moglichkeit ergibt 
ein von der Ansicht Jonus’ abweichendes Bild. 

Ks ist auffallend, da von der groBen Anzahl der aufgefiihrten Ecto- 
parasiten (Mallophagen, Ixodiden, Siphonapteren) nur ein sehr kleiner 
Prozentsatz specifisch fiir bestimmte Beuteltierwirte ist. Diese verhalt- 
nismaBig kleine Gruppe, die zudem wohl nur von den Mallophagen und 
Siphonapteren gebildet wird, erfahrt noch eine weitere Einschrinkung, 
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da sowohl diprotodonte wie polyprotodonte, didactyle wie syndactyle 
Beutler als Wirte auftreten. Bei der Mehrzahl jedoch findet sich eine 
meist tiber die Beuteltiere hinausgreifende Mehrwirtigkeit, insbesondere 
bei allen Ixodiden, die von Beuteltieren bekannt sind. Dieses Auftreten 
auf den verschiedensten Wirbeltierformen (meist Siugetiere) macht es 
wahrscheinlich, dafs die auf den hier genannten Wirtsbeuteltieren leben- 
den Parasiten lediglich Uberlaufer sind. Weiter zeigen einige anschel- 
nend auf Beuteltiere beschriinkte Parasitenarten (Siphonapteren), daB sie 
gleichzeitig auf didactylen und syndactylen Beutlern leben. Dariiber 
hinaus ergibt die Zusammenstellung, daB die weitaus meisten Parasiten- 
arten nicht, wie man annehmen miiBte, auf den syndactyl-diprotodonten, 
sondern auf den didactyl-polyprotodonten Beuteltieren vorkommen. An- 
scheinend JONES widersprechend ist ferner die Tatsache, daB die mit 
einem normal ausgebildeten, polyprotodonten Gebis versehenen Perame- 
liden dessenungeachtet eine sehr hoch entwickelte Syndactylie aufweisen, 
wie bereits weiter oben naher ausgefiihrt worden ist. Bei den Stiicken, 
die mir von Zoologischen Garten und Tierhandlungen zur Verfiigung ge- 
stellt wurden, konnte ich nur in einem Fall einige Siphonapteren fest- 
stellen, obwohl die Tiere teilweise frisch importiert waren. 


Mallophaga. 

Boopia bettongia LE Sounr ... . . Aepyprymnus rufescens 
grandis Prag... . . . .'’. . Macropus rufus 
minuta Le Sourr .... . . Macropus dorsalis 
notafusca Lz Sounr . .. . . Macropus ualabatus 
spinosa J.u.H.. ... . . . Macropus ualabatus 
phanerocerata J.u.H. . . . . Perameles nasuta 
tarsata Prac. . . . . . . . « Phascolomys fossor 
uncinata J.u.H.. . ... . . Dasyurus maculatus 

Heterodoxus longitarsus Pac. . . . . Macropus giganteus 

Canis familiaris 

Paraheterodoxus insignis J.u.H.. . . Aepyprymnus rufescens 

Latumcephalum lesouefi J.u.H. . . . Macropus ualabatus 

macropus LE Sounr . Macropus dorsalis 

Gummingsia peramydis Ferris. . . . Peramys domesticus 

maculata FERRIS . . . . Caenolestes spec. 

Acanthomenopon horridum Harr.? . . auf einem australischen Beuteltier 1922. 


Ixodoidea (NEUMANN 1911, Nurratt 1911, 1915, Rogrnson 1926). 
Haemaphysalis bancrofti Nutt. u. Wars. Marcopus dorsalis 
Macropus giganteus 
humerosa Nort. u. Wars. Bettongia penicillata, Perameles nasuta 
cuscobia CUV.. ... - Phalanger spec. 
Amblyomma triguttatum C.L. Kocw . Macropus spec., Bos taurus, Ornitho- 
rhynchus, Equus cab. 
moreliae GC. L. Koon. . . Macropus spec., Morelia argus, Varanus 
varwUs 
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Amblyomma scutatum Neum. . . . . Didelphys pusilla, Iguana tuberculata, 
Bothrops lanceolatus, Noctilio albiven- 
ter, Cathartes urubu, Dasyprocta cro- 
conata 

cajennense KF... . . . . Didelphys spec., Homo sapiens, Equus ca- 
ballus, Bos taurus, Canis fam. Hydro- 
choerus capibara, Tamandua tridac- 
tyla, Bufo marinus 


Ixodes phascolomidis Nnum. . . . . . Phascolomys ursinus 

vestitus NEUM.. .. . . . . . Myrmecobius fasciatus, Diemenia 
(Schlange) 

holocyclus Nnum. .. . . . . Phascologale penicillata, Bos taur., Ovis 
aries, Canis familiaris, Sciurus 

ricinus L.. . . . 1... « « Didelphys virginiana, omniphag! 

loricatus NEum. . ... . . . Didelphys virginiana, Didelphys quica, 
Didelphys sorex, Didelphis aurita 

angustus Neum. . . . . . « . Didelphys azarae, Neotoma occidentalis, 
Sciurus Lepus 

imperfectus Npum. . . . . . . Didelphys pusilla 

hexagonus Leach. . .. . . . Didelphys spec. omniphag! 

australiensis Neum. . .». . . Bettongia lesuluri, Canis 

fecialis Warp, u. Nuvr..*. . . Perameles obesula, Dasyurus geoffroyi. 


Siphonaptera (Baker C. F.). 


Lycopsylla novus Rotuscow. . . . . . Phascolomys mitchelli 
Ceratophyllus californicus BAKER. . . Marmosa elegans 
hilli Rovuscow. .. . . Bettongia penicillata, Dasyurus viver- 
; rinus, Perameles nasuta 
ochi RotuscH.. . . . . Didelphys spec. 
zethi RotuscH.. . . . . Bettongia cuniculus 
Palaeopsylla rosenbergi BAKER . . . . Metachirus opossum, Didelphys azarae 


Ctenophthalmus antiquorum RotuscH. Didelphys aurita 
Stephanocircus dasyuri Skusp . . . . Bettongia penicillata, Perameles gunni, 
Mus velutinus 
minerva RotuscH.. . . Didelphys azarae 
simpsoni RoruscH. . . Dasyurus maculatus, Mus velutinus. 


Fiir den Nachweis der einschlagigen Mallophagen-, Ixodiden- und 
Siphonapteren-Literatur bin ich Herrn Prof. Dr. P. Scuunze und Herrn 
Dr. F. ZunKzEr, Berlin, zu Dank verpflichtet. 

Zieht man auferdem andere Saiugetierformen in Betracht, die gleich- 
falls unter Ectoparasiten leiden, teilweise in noch gréBerem Mae, und 
trotzdem keine derartigen Putzorgane entwickelt haben, so scheint der 
SchluB, daB die Syndactylie durch Parasiten primar verursacht sei, un- 
berechtigt. 

Inwieweit die Beschaffenheit des Felles bei der Bildung der Syndac- 
tylie maBgebend war, mu8 dahingestellt bleiben. Bei Formen wie 
Phascolarctus cinereus, Trichosurus und Acrobates, die ein dichtes wolliges 
Fell haben, mag die Annahme von Jonxs zutreffen. Dem stehen aber die 
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straffhaarigen Felle der Perameliden, einiger Kanguruhs und der Didel- 
phyiden gegeniiber. 

Dem gegen die BrRanpussche Ansicht gemachten Einwand, daB doch 
wohl die Putztatigkeit allein keine so auffallende Umformung zweier 
Zehen verursachen kénne, sei hier die Bildung einiger anderer Putzor- 
gane entgegengestellt. Bei verschiedenen Aguti-Arten, Viscachas und 
einigen Springmiusen findet sich auf der Medialseite des FuBes, am 
riickgebildeten Hallux eine starke Biirste, die aus straffen, medial ge- 
richteten, borstenartigen Haaren besteht. Dies ist ein offensichtliches 
Putzorgan, dem allerdings keine anatomischen Verinderungen zugrunde 
liegen. Anders liegen die Verhaltnisse beim Biber. Hier tragt die 2. Zehe 
des HinterfuBes eine doppelte Kralle. Diese ist gelenkig gegen die pri- 
mare Kralle angesetzt und kann durch feine Muskel- und Sehnenfasern 
zangenartig bewegt werden. Dadurch ist es ihr méglich, Schmutzpartikel 
und Parasiten im Fell zu erfassen und zu entfernen. Wir haben hier also 
ein Putzorgan, zu dessen Funktion anatomische Veranderungen not- 
wendig geworden sind. 

Die bei Symphalanger und Potamogale auftretende Syndactylie der der 
Beuteltiere gleichzusetzen, ist meiner Ansicht nach nicht angiangig, ob- 
wohl Potamogale seine syndactylen Zehen, entsprechend ihrer Ausbil- 
dung, auch zum Putzen verwenden kann. Doch liegen hiertiber keine 
Beobachtungen vor. Bei Symphalanger jedoch handelt es sich nur um 
eine gleichartige Erscheinung, die lediglich eine Folge der kletternden, 
hangelnden Fortbewegungsweise sein diirfte. 


Syndactylie und Systematik. 

Welcher geringe Einflu8 bisher der Syndactylie in bezug auf die Sy- 
stematik eingeraumt worden ist, habe ich bereits in der Literaturbespre- 
chung erwahnt. Die vorangegangenen Besprechungen lassen aber er- 
kennen, daB die Syndactylie bei den Beuteltieren einen sehr wichtigen 
Faktor darstellt. 

Als erster erkannte dies Jonzs (1923/25) und stellte dementsprechend 
die bisher geltende Systematik von THomas (1888) und TRovEssarT (Ca- 
talogus mammalium) um. Da meine Untersuchungen geeignet sind, die 
Jonesschen Anderungen in der Systematik weitestgehend zu unter- 
stiitzen, so sei kurz auf diese eingegangen. JONES stellt zunachst fest, daB 
nach der bisher giiltigen Systematik die Syndactylie an zwei verschiedenen 
Stellen, die Diprotodontie dagegen nur an einer Stelle entstanden sein 
miiBte. Man nahm bisher an, dafB die Diprotodontie zeitlich eher als die 
Syndactylie aufgetreten sei. JONES wies nun darauf hin, daB es sehr 
wahrscheinlich ist, da die bedeutend weiter verbreitete Syndactylie zu- 
erst aufgetreten sei und sich erst dann, vielleicht zeitlich dicht anschlie- 
Bend, der Hauptteil der zunichst entstandenen polyprotodonten-syn- 
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dactylen Beuteltiergruppe zu den diprotodont-syndactylen Beutlern um- 
gebildet habe. Danach stellt er folgendes Schema auf: 


Stamm. 
Didactyle 
Polyprotodontier 
ye 
a f 
oie 
Syndactyle Didactyle ' 
Polyprotodontier Polyprotodontier 
(Notoryctidae) 
(Dasyuridae) 
Se (Didelphyidae) 
one 
Syndactyle 
Polyprotodontier 
(Perameliden) 
Syndactyle 
Diprotodontier 
(Phascolomyidae) 
(Phalangeridae) 
(Macropodidae) 


Dabei wird die alte Systematik aber nur auferlich veraindert, denn 
die anatomischen Zusammenhinge zwischen den einzelnen Familien, ob 
didactyl oder syndactyl, bleiben bestehen. Auf Grund meiner Befunde 
an den didactylen, polyprotodonten Didelphyiden und deren Unterfor- 
men kann ich die JonEssche Systematik nicht nur bestatigen, sondern 
noch entsprechend erganzen. 

Meiner Ansicht nach stellen die Didelphyiden eine Beuteltiergruppe 
dar, die auf einem Vorstadium der Syndactylie stehengeblieben ist. Die 
Didelphyiden stehen zwischen den primitiven didactylen und den primi- 
tiven syndactylen Beuteltieren. Die zur Zeit der Entstehung der Syn- 
dactylie mit den Didelphyiden auf einer Stufe stehenden Gruppen der 
heutigen syndactylen Beutler bildeten die Syndactylie weiter aus und 
spezialisierten sich zu den heute vorhandenen Formen. Schematisch dar- 
gestellt, diirfte die Entwicklung folgendermafen aussehen: 
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Didactyle 
Polyprotodontier 


Primitive, Didactyle 
Polyprotodontier 
(Notorytidae) 
(Dasyuridae) 


Hoherentwickelte, Didactyle 


Polyprotodontier 
(Didelphyidae) 


Beginnende Zehen- 
umbildung 


Verschmelzung der 
2. und 3. Zehe (Syndactylie) 


Syndactyle 
Polyprotodontier 
(Peramelidae) 
Auftreten der 
Diprotodontie 
Syndactyle : 
: Diprotodontier ; 


Primitiv-Syndactyle 
Diprotodontier 
(Phascolmyidae) 
(Phalangeridae) 


Hochstentwickelte 
Syndactyle 
Diprotodontier 
(Macropodiden) 


Die Stellung der isoliert stehenden, nur in Zentralamerika lebenden 
Familie Caenolestes innerhalb der vorliegenden Systematik wird sich erst 
ergeben, wenn ausfiihrliche anatomische Studien tiber diese Beuteltier- 
form angestellt worden sind. 

Ein genaues Studium der bisher nur wenig behandelten Perameliden 

14* 


212 R.J. Miiller: Die Mechanik der syndactylen Zehen von Macropus 


sowie Untersuchungen an einem umfangreichen embryologischen Mate- 
rial wiirden weiter dazu beitragen, die Frage nach der Ursache der Ent- 
stehung der Syndactylie zu lésen. 


Zusammenfassung. 

Die vorliegenden Untersuchungen der Syndactylie der 2. und 3. Zehe 
der Macropodiden und die allgemeinen Betrachtungen der tibrigen syn- 
dactylen und didactylen Beuteltiere ergeben folgendes Bild. 

Die syndactylen Zehen der Macropodiden sind weder ein rudimen- 
tares noch ein in Riickbildung befindliches Organ, sondern stellen die 
héchste Stufe einer durch simtliche syndactylen Beutler laufenden Ent- 
wicklung dar. 

Bei den Macropodiden ist dies erkenntlich an der Umlagerung und 
Umformung der Knochen des 2. und 3. Strahles sowie der festgestellten 
Tsolierung in der Muskelversorgung dieser Zehen. Beide Merkmale k6én- 
nen nicht als Reduktionserscheinungen angesehen werden. 

Die 2. und 3. Zehe der tibrigen syndactylen Beuteltiere, einschlieBlich 
der polyprotodonten Perameliden, bilden anatomisch und morphologisch 
eine Entwicklungsreihe, die von dem primitiven Stadium des. Phascol- 
arctus cinereus fortlaufend zu der extremen Ausbildung bei den Per- 
ameliden und Macropodiden fiihrt. 

Parallel zu der anatomischen Umbildung der syndactylen Zehen ver- 
lauft die morphologische Veranderung der Krallen dieser Zehen, von der 
normalen bilateral-symmetrischen Kralle der primitiven Phalangeriden 
bis zu den asymmetrischen, speziell umgeformten Krallen der Perame- 
liden und Macropodiden, bei denen nur beide Krallen gemeinschaftlich 
in Funktion treten kénnen. 

Die philogenetisch héchststehenden didactylen Beutler, die Didel- 
phyiden, sind, soweit es sich an dem geringen Material feststellen lieB, ein 
didactyles Vorstadium der syndactylen Beuteltiere, gekennzeichnet 
durch die Volumenverringerung der Teile des 2. und 3. Strahles, sowie 
die beginnende Medialdrehung der 2. und 3. Zehe. 

Daraus ergibt sich, daB der Syndactylie sowohl phylogenetisch als 
auch systematisch eine andere Stellung als die bisher eingenommene ein- 
geraumt werden mu. Dies begriindete Jonzs als erster ausfiihrlich. 

Das Vorkommen nur didactyler Beuteltiere in Amerika spricht fiir 
ein Entstehen der Syndactylie nach der Trennung des circumpolaren Siid- 
kontinentes. . 

Die Erscheinung, da8 die so speziell entwickelte Syndactylie bei allen 
Diprotodontiern auftritt, auferdem aber noch in verschieden entwickel- . 
tem Ma8e bei den polyprotodonten Perameliden, macht es wahrschein- 
lich, daB die Syndactylie zeitlich friiher als die Diprotodontie entstanden 
ist, entgegen den bisherigen Ansichten. Hiermit stimmen auch die 
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bei den Didelphyiden von Wincr und mir gemachten Beobachtungen 
tiberein. 

Die Syndactylie ist bestimmt zunichst in Waldregionen bei Baum- 
bewohnern entstanden (Didelphyiden, primitive Phalangeriden) und hat 
ihre Entwicklung zu dem speziell funktionierenden Putzorgan der 
Macropodiden erst beim voriibergehenden bzw. dauernden Ubergang 
zum Bodenleben erhalten, auf Grund der dabei bedingten Anderung der 
Fortbewegungsart. 

Als Folge davon ist auch die schlieBlich eingetretene Fixierung der 
Hinterbeinbewegung anzusehen, die sich darin aufert, dab die Drehungs- 
achsen der Hinterbeingelenke senkrecht auf der Sagittalebene stehen, in- 
folgedessen nur noch eine Bewegung parallel zur Sagittalebene még- 
lich ist. 

Der von Jonzs geiuBerten Ansicht, die Entstehung der Syndactylie 
hinge mit dem starken Vorkommen der Mallophagen bei den diproto- 
donten Beuteltieren zusammen, kann ich nicht beipflichten, nachdem ich 
gezeigt habe, daB fast alle Beuteltiere gleichmafig, nicht nur von Mallo- 
phagen, sondern auch von anderen Ectoparasiten, insbesondere Ixodiden 
und Siphonapteren, befallen werden. Hierbei widerspricht vor allem der 
JoneEsschen Ansicht, da in mehreren Fallen dieselbe Parasitenspecies 
auf didactylen und syndactylen Beuteltieren zu finden ist. 

Es bleiben schlieBlich fiir die Entstehung der Syndactylie zwei Még- 
lichkeiten: 

1. Die Entstehung nach Dotto als Anpassungsfolge an die kletternde 
Fortbewegungsweise wahrend des Baumlebens; und 

2. die Entstehung nach Branpves als Folge des standigen Gebrauches 
der 2. und 3. Zehe zum Putzen, um rein mechanisch diesem Putzkamm 
eine gréBere Festigkeit zu geben. 

Mit der Dotxioschen Annahme stimmt unbedingt der Zeitpunkt tiber- 
ein, denn aus allem ergibt sich, daf die Syndactylie bei Baumbewohnern 
entstanden ist. Der causalen Begriindung Do.Luos widerspricht aber die 
Tatsache, daB die rezenten Formen syndactyler Bauimbewohner, die 
Phalangeriden, das primitivste Stadium von Syndactylie aufweisen. 

Fiir die BranpzEssche Ansicht sprechen hingegen die festgestellten 
anatomischen und morphologischen Veranderungen, die als Begleiter- 
scheinungen der Syndactylie auftreten. Weiter sprechen die Beobach- 
tungen von BrRaNnpDES und mir am lebenden Tier dafiir, die zeigen, daB 
nicht nur syndactyle Beutler sich mit der 2. und 3. Zehe kratzen und 
putzen, sondern auch Didelphyiden und Dasyuriden unter gleichzeitiger 
Abspreizung dieser Zehen. Ferner unterstiitzt die Tatsache die BRANDES- 
‘sche Annahme, daB die Zehen 2 und 3 offensichtlich von der Berithrung 
mit der Unterlage abgehalten werden. Dies kann nur hezwecken, diese 
zum Putzen verwendeten Zehen sauber zu erhalten. Die zeitliche Ent- 
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stehung der Syndactylie wihrend des baumbewohnenden Stadiums der 
Beuteltiere fiigt sich in diese Ansicht ein. 

Ich sehe nach allem die Syndactylie als funktionelle Anpassung an, 
sowohl in anatomischer, als auch morphologischer Beziehung, und nicht 
als eine infolge Nichtgebrauch erfolgte Degeneration. 

Obwohl es auf Grund der Untersuchungsergebnisse leicht méglich er- 
scheint, daB die Syndactylie als Anpassungsfolge an die mehr oder weni- 
ger ausschlieBliche Verwendung der 2. und 3. Zehe zum Kratzen und 
Putzen entstanden ist, so bleibt trotzdem vorlaufig die Frage offen, durch 
welchen Umstand sie letzten Endes ausgelést wurde. 
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Erklirung der Abkiirzungen. 


Astr. Astragalus. 
C I—III Cuneiforme J—III. 
Ca. Calcaneus. 
cd.m.Sp. caudales, mediales Sprunggelenksband. 
C.l. Caput laterale gastrocnemii. 
O.m. Caput mediale gastrocnemii. 
Cp.f. Caput fibulae. 
cr.m.Sp. craniales, mediales Sprunggelenksband. 
C.t. Crista tibiae. 
D.I—V Digitus I—V. 
d.m.S. Dorso-mediales Seitenband. 

Fib. Fibula. 

Gfl. C IIT Gelenkflache mit dem Cuneiforme ITI. 
Gfl.Calc. Gelenkflache mit dem Calcaneus. 
Gefl.Cb. Gelenkflache mit dem Cuboid. 

Gfl.Mt. IV Gelenkflache mit dem Metatarsale IV. 

LS. laterales Seitenband. 

M.add. V Muse. adductor digiti V. 

M.e.h.l. Musc. extensor hallucis longus. 

M.e.l. Musc. extensor longus digitorum. 

M.e.l. IV Muse. extensor longus digiti IV. 
M.e.1. II—V Muse. extensor longus digitorum II—V. 
M.e.l. II, III Musc. extensor longus digitorum IT, IIT. 
M.fl.br. II—V Muse. flexor brevis digiti I—V. 
M.fl.d.p.prof. Musc. flexor digitorum pedis profundus. 
M.l. Margo lateralis tibiae. 
Mm.l. Musculi lumbricales. 
M.p.l. Muse. peronaeus longus. 
M.p. IV Musc. peronaeus digiti lV. 
M.p. V Muse. peronaeus digiti V. 
M.p.t. Musc. peronaeus tertius. 
M.pl. Musc. plantaris (= Muse. fl. dig. ped. sublimis). 
M.pl.l. lateraler Abzweig der Plantarissehne. 
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M.popl. Muse. pepe, 

M.s. Muse. soleus. 

M.t.a. Muse. tibialis anticus. 

M.t.p. Muse. tibialis posticus. 

M.tric.sur.C.l. Musc. triceps surae, Caput laterale. 

M.tric.sur.C.m. Muse. tricepssurae, Caput mediale. 

Mt I—Mt V Metatarsale I—V. 

Mt.Ph. Gk. Metatarso-Phalangealgelenk. 
NV. Naviculare. 
o.l. Sp. oberes laterales Sprunggelenksband. 

Ph. I—Ph. III Phalanx I—III. 

pl.m.S. plantares mediales Seitenband. 
Ssb.Mt.Ph.Gk. Sesambeine des Metatarso-Phalangealgelenkes. 
S.t.p. Sehne des Muse. tibialis posticus. 
u.l.Sp. unteres laterales Sprunggelenksband. 
U.M.p.IV Ursprungszone des Musc. peronaeus IV. 
I—YJ Strahlen des Fufskelettes. 


ZUR KENNTNIS DER GEOGRAPHIE UND OKOLOGIE 
DER DIPLOPODEN, BESONDERS NORDWESTITALIENS. 
115. DIPLOPODEN-AUFSATZ. 

Von 


Karu W. VERHOEFF 
(Pasing). 


(Hingegangen am 15. Oktober 1929.) 
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a) Vorbemerkungen. 


LatzeLts bekanntes Handbuch der Myriapoden der 6sterreichisch- 
ungarischen Monarchie (1880—1884) bedeutete auch fiir die Erforschung 
der alpenlindischen Diplopoden das Anfangsstadium. Seitdem sind zwar 
ganz gewaltige Fortschritte gemacht worden, aber wir sind trotzdem 
zweifellos immer noch weit entfernt von einer Kenntnis aller in den 
Alpenlandern lebenden Formen. Meine eigenen Studien erstreckten sich 
bisher, soweit es sich um die Alpenlainder handelte, hauptsachlich auf die 
Zentralalpen (Schweiz und Tirol), sowie die Ostalpen (6stlich von Tirol), 
wahrend ich die Westalpen fast nur an ihrer siidlichen Peripherie kennen 
gelernt habe. Da nun die Westalpen nicht nur hinsichtlich meiner per- 
sénlichen Tatigkeit, sondern ganz allgemein betrachtet beziiglich der 
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Diplopoden weniger erforscht sind als Zentral- und Ostalpen, und da ferner 
hinsichtlich der italienischen Diplopoden Piemont stark vernachlassigt 
worden ist, schien es mir eine lohnende und dringende Aufgabe, den 
piemontesischen Gefilden eine Forschungsreise zu widmen, welche ich in 
diesem Frithjahr vom 6. 1V. bis 2. V. zur Ausfiihrung brachte. 

Wie richtig ich das piemontesische Vakuum in unseren Kenntnissen 
eingeschatzt hatte, ergibt sich aus der Tatsache, da unter den 71 Arten 
und Unterarten, welche ich nachweisen konnte, nicht weniger als 26 neu 
fiir die Wissenschaft sind, d.h. 35%, ein ganz tiberraschendes Ergebnis 
fiir ein am Rande Mitteleuropas gelegenes Gebiet. 

Da ich die Nova in einer Arbeit, betitelt ,, Uber Diplopoden aus Italien, 
namentlich Piemont, 114. Diplopoden-Aufsatz** an anderer Stelle be- 
handelt habe, muB darauf verwiesen werden. 

Die hauptsiachlichsten Platze, an welchen Exkursionen von mir 
unternommen wurden, sind die folgenden: 

Bellinzona im Tessin, Luino, Laveno und Stresa am Langensee, Um- 
gebung von Biella an den Biellesischen Alpen. Tertiar-Mittelgebirge bei 
Turin. Quartar- und Tertiairgebiete bei Cuneo, Mondovi, Villanova und 
Ceva. Seealpen und Ligurische Alpen bei Limone, 8. Dalmazzo di Tenda 
und Ormea. Riviera bei Savona und Noli. Mein Programm sollte mich 
noch an verschiedene andere Platze fiihren, aber die fiir meine Exkursio- 
nen geeignete Zeit reichte nicht mehr dafiir, weshalb ich mich mit dem 
frzielten begniigen mute. Trotz der reichlichen Erfolge bin ich aber 
keinen Augenblick dariiber im Zweifel, daB meine Untersuchungen einer 
Fortsetzung bediirftig sind. - 

Warmsten Dank schulde ich der Notgemeinschaft der deutschen Wis- 
senschaft, deren Hilfe meine Forschungsreise erméglichte. 

In meinen ,,Studien iiber Okologie und Geographie der Diplopoden, 
hauptsachlich der Ostalpen, 112. Diplopoden-Aufsatz‘‘, Z. Morph. u. Okol. 
Tiere 15, H. 1/2 (1929), habe ich eine Exkursionsstatistik fiir mehrere 
ésterreichische Alpenlander gegeben. Im folgenden soil eine ahnliche 
Untersuchung fiir die genannten Westalpen-Gebiete ausgefiihrt werden, 
wobei ich abermals die Chilopoden und Isopoden nur quantitativ zum 
Vergleich heranziehe. 


b) Statistik der Exkursionen. 
A. Gebiet des Langensees (11 Exkursionen). 

1. Bellinzona, 6. 1V.; 300 m. 20 Stiick im ganzen, 2 Isopoden, 15 Chi- 
lopoden, 2 Ascospermophoren, 1 Polydesmus. — Wolkenlos, Sturm! 

2. Bellinzona, 2. V., 270m. 6 Stiick im ganzen, 1 Isopode, 2 Chilo- 
poden, 3 Iuliden. 

3. Bellinzona, 2. V., Kastanienwald 750m. 10 Stiick im ganzen, 
1 Isopode, 7 Chilopoden, 2 Iuliden. 
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4. Bellinzona, 2. V., 850 m, Schlucht mit Erlen. 8 Stiick im ganzen, 
5 Isopoden, 2 Chilopoden, 1 Ascospermophore. — Gewitter ! 

5. Schluchten bei Stresa, 230—250 m. 60 Stiick im ganzen, 11 Isopo- 
den, 18 Chilopoden, 8 Glomeris, 8 Polydesmiden, 9 Ascospermophoren, 
6 Iuliden. 

6. Mt. Motiarone, oberste Zone 1200—1430 m. 21 Stiick inr ganzen, 
10 Isopoden, 8 Chilopoden, 2 Polydesmus, 1 Glomeris. 

7. Mt. Mottarone, 2. Zone mit Kastanienwald, 400—600 m. 51 Stiick 
im ganzen, 12 [sopoden, 10 Chilopoden, 6 Glomeris, 2 Ascospermophoren, 
1 Polydesmus, 20 Tuliden. 

8. Luino, Laubwald auf Urgestein, 220m. 33 Stiick im ganzen, 
14 [sopoden, 9 Chilopoden, 4 Glomeris, 2 Polydesmiden, 3 Iuliden, 1 Asco- 
spermophore. 

9. Sasso del Ferro bei Laveno, SiidostfuB 220 m. 47 Stiick im ganzen, 
26 Isopoden, 5 Chilopoden, 12 Iuliden, 4 Glomeris. 

10. Sasso del Ferro, 500 m. 45 Stiick im ganzen, 7 Isopoden, 3 Chilo- 
poden, 13 Polydesmiden, 3 Glomeris, 19 Iuliden. 

11. Sasso del Ferro, 750 m, Fagus-Laub. 68 Stiick im ganzen, 10 Jso- 
poden, 6 Chilopoden, 44 Iuliden, 8 Polydesmiden. 


B. Biella und Turin (9 Exkursionen). 

1. Turin, Val Salice, 10. 1V., 340—400 m. 50 Stiick im ganzen, 13 [so- 
poden, 4 Chilopoden, 2 Polydesmiden, 9 Ascospermophoren, 22 Iuliden. 

2. Turin, Val Salice, 27. 1V., 340—400m. 42 Stiick im ganzen, 
16 Lsopoden, 7 Chilopoden, 2 Pselaphognathen, 4 Ascospermophoren, 1 Glo- 
meris, 12 Polydesmiden, kein Iulide. 

3. Turin, Nebental des Val Salice, 11. IV. 35 Stiick im ganzen, 8 Jso- 
poden, 9 Chilopoden, 3 Glomeris, 5 Polydesmiden, 9 Ascospermophoren, 
1 Lulide. 

4. Turin, Tal mit Buschwald und Lehm, 300 m, 9.I1V. 3 Stiick im 
ganzen, 1 Isopode, 1 Chilopode, | Lulide. 

5. Turin, Superga, 640 m. 7 Stiick im ganzen, 5 Chilopoden, 1 Poly- 
desmide, 1 Iulde. 

6. Moncalieri, an Mauern und unter Genist auf Sand, 11. [V., 240 m. 
21 Stiick im ganzen, 9 [sopoden, 6 Chilopoden, 1 Ascospermophore, 1 Poly- 
desmus, 4 Iuliden. 

7. Biella, Bachschlucht, 28. IV., 530 m. 132 Stiick im ganzen, 23 [so- 
poden, 15 Chilopoden, 65 Glomeriden, 6 Ascospermophoren, 23 Luliden. 

8. Biella, Bachschlucht, 29. IV., 430 m. 20 Stiick im ganzen, 2 Jso- 
poden, 8 Chilopoden, 9 Glomeris, 1 Iulide. 

9. Santuario Oropa bei Biella, 29. 1V., Regen, Buchenzone, 1250 m. 
5 Stiick im ganzen, 1 Polydesmus, 4 [uliden. 
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C. Ceva, Mondovi, Cuneo (8 Exkursionen). 

1. Mondovi, 12. IV., Bachschlucht mit Konglomeratblécken, 430 bis 
450m. 96 Stiick im ganzen, 28 Isopoden, 9 Chilopoden, 30 Glomeris, 
27 Polydesmiden, 2 Luliden. 

2. Villanova bei Mondovi, 13. IV., Urgebirgsgerélle, 630 m. 35 Stiick 
im ganzen, 20 Isopoden, 8 Chilopoden, 5 Glomeris, 1 Ascospermophore, 
1 Julide. 

3. Kalvarienberg bei Villanova, Kalkformation, 700m, 13. IV. 
65 Stiick im ganzen, 23 [sopoden, 20 Chilopoden, 15 Ascospermophoren, 
4 Glomeris, 3 Iuliden. 

4. Cuneo, Quartiir, Bahndamm mit Gerdllen, 14. [V., 530m. 61 Stick 
im ganzen, 17 Isopoden, 7 Chilopoden, 9 Callipus, 18 Pselaphognathen, 
2 Polydesmiden, 8 Iuliden. 

5. Cuneo, Quartar, Allee mit Wassergraben, 14. 1V., 550m. 28 Stiick 
im ganzen, 12 Isopoden, 5 Chilopoden, 2 Polydesmiden, 9 Iuliden. 

6. Cuneo, Quartar, Gerdlle, Wasserlauf bei Kastanien, 20. [V., 520 m. 
28 Stiick im ganzen, 1 [sopode, 7 Chilopoden, 20 Iuliden. 

7. Ceva, Hang des Burgberges, 24. IV., 500 m. 42 Stiick im ganzen, 
22 Isopoden, 9 Pselaphognathen, 3 Glomeris, 8 [uliden. 

8. Ceva, Burgberg, 24. [V., 600 m., Sandsteine. 123 Stiick im ganzen, 
25 Isopoden, 22 Chilopoden, 16 Callipus, 44 Glomeriden, 11 Polydesmiden, 
5 Tuliden. 

D. Limone, S. Dalmazza di Tenda, Ormea (20 Exkursionen). 

1. Schieferberg bei Limone, 18. 1V., 1400—1500m, Buchenzone. 
20 Stiick im ganzen, 1 [sopode, 4 Chilopoden, 15 Iuliden. 

2. Limone, Kalkberg, 19. 1V., 1000 m, Fagus, Corylus. 62 Stiick im 
ganzen, 22 Isopoden, 23 Chilopoden, 16 Glomeriden, 1 Polydesmus. 

3. Limone, kahler Kalkbergriicken, 19. 1V., 1200 m. 26 Stiick im 
ganzen. 11 [sopoden, 1 Chilopode, 10 Glomeriden, 4 Polydesmiden. 

4. Limone, kahler Kalkbergriicken, 20.1V., 1100m. 31 Stiick im 
ganzen, 10 lsopoden, 15 Chilopoden, 4 Glomeriden, 2 Colobognathen. 

5. Limone, Kalkklippen an Bergkuppe, 18. IV., 1700 m. 5 Chilopoden. 

6. Tenda, Kalkterrassen, 16. IV., 820 m, 71 Stiick im ganzen, 27 Jso- 
poden, 4 Chilopoden, 20 Callipus, 12 Glomeriden, 3 Polydesmiden, 5 Iuliden. 

7. S. Dalmazzo di Tenda, 15. 1V., Kastanienwald, 750 m. 39 Stiick 
im ganzen, 3 [sopoden, 1 Chilopode, 16 Glomeriden, 2 Ascospermophoren, 
3 Callipus, 3 Polydesmiden, 11 Iuliden. 

8. S. Dalmazzo di Tenda, 17. 1V., Kastanienwald, 750 m. 82 Stiick 
im ganzen, 5 Isopoden, 21 Chilopoden, 8 Glomeriden, 5 Ascospermophoren, 
3 Polydesmiden, 39 Iuliden. 

9. S. Dalmazzo, 15. IV., Kastanienwald, 750 m. 89 Stiick im ganzen, 


9 Isopoden, 18 Chilopoden, 19 Glomeriden, 6 Callipus, 2 Ascospermopho- 
ren, 34 Iuliden. : 
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10. Vallone della Miniera (westlich von S. Dalmazzo), 16. IV., 1400 
bis 1500m. 78 Stiick im ganzen, 18 Isopoden, 16 Chilopoden, 1 Glomeris, 
43 Tuliden. 

11. Vallone della Miniera, 17.1V., 1100—1200 m. Corylus-Zone. 
28 Stiick im ganzen, 1 Isopode, 5 Chilopoden, 7 Glomeriden, 15 Tuliden. 

12. Ormea, Hausruine im Kastanienwald, 22. 1V., 830 m. 67 Stiick 
im ganzen, 57 Isopoden, 5 Chilopoden, 5 Polydesmiden. 

13. Ormea, Kastanienwald, 24. [V., 750 m, 12 Stiick im ganzen, 4 Iso- 
poden, 2 Chilopoden, 1 Polydesmide, 1 Callipus, 4 Iuliden. 

14. Ormea, Felsennische mit tiefem Castanea-Laub, 22. IV., 750m. 
64 Stiick im ganzen, 2 Isopoden, 7 Chilopoden, 4 Glomeriden, 14 Polydes- 
miden, 5 Ascospermophoren, 12 Callipus, 20 Iuliden. 

15. Ormea, Kastanienwald, 23.1V., 900m. 76 Stiick im ganzen, 
5 Isopoden, 17 Chilopoden, 12 Glomeriden, 3 Polydesmiden, 2 Callipus, 
37 Tuliden. 

16. Ormea, Alnus-Gebiisch, 23.1V., 900m. 40Stiick im ganzen, 
11 Isopoden, 4 Chilopoden, 24 Gervaisien, 1 Iulide. 

17. Ormea, Triaskalk 1050 m, 23.1V. 37 Stiick im ganzen. 11 Jso- 
poden, 17 Glomeriden, 1 Polydesmide, 3 Callipus, 5 Iuliden. 

18. Ormea, Buchenzone, 1250—1300 m, 23. IV. 82 Stiick im ganzen, 
15 Isopoden, 24 Chilopoden, 18 Glomeriden, 25 Iuliden. 

19. Ormea, Kastanienwald, 21.1V., 950m. 73 Stiick im ganzen, 
7 Isopoden, 21 Chilopoden, 17 Polydesmiden, 4 Ascospermophoren, 7 Calli- 
pus, 17 Iuliden. 

20. Limone, Schieferberg unter Steinen bei Schneelagern, 1400 m, 
19. 1V. 9Stiick im ganzen, 8 Chilopoden, 1 Polydesmus. 


E. Savona und Noli‘ (3 Exkursionen). 


1. Santuario bei Savona, 25.1V. 112 Stiick im ganzen, 29 L[sopoden, 
12 Chilopoden, 1 Pselaphognathe, 51 Colobognathen, 2 Glomeris, 5 Polydes- 
miden, 2 Ascospermophoren, 9 Callipus, 1 Iulide. 

2. Noli, 26.1V., unter Steinen. 74 Stiick im ganzen, 46 Isopoden, 
6 Chilopoden, 11 Callipus, 13 Iuliden. 

3. Noli, 26. 1V., Kiistengekliift, Strandzone, 67 [sopoden. 


Auf den vorgenannten 51 Exkursionen wurden verzeichnet 2407 In- 
dividuen : 
a) 680 Stiick Isopoden, 
b) 437. ~,, ~~ Chilopoden und 
c) 1290 ,,  Diplopoden. 


aie Da io an der Riviera schon wiederholt Diplopoden-Forschungen unter- 
nommen habe, lagen die wenigen heuer dort ausgefiihrten Exkursionen auBerhalb 
meines geographischen Programms, waren aber bestimmten Formen gewidmet. 


224 K. W. Verhoeff: Zur Kenntnis der Geographie und Okologie 


Die Diplopoden aber verteilen sich wie folgt: 


1. 360 Stiick Glomeriden (nebst Gervaisia), 
2 161 »,  Polydesmoidea, 

3. 80 ,,  Ascospermophora, . 

4. 99 ,,  Lysiopetaloidea, 

5. 507 ~~, ILulidae (nebst Blaniulidae), 
6. 30 ,,  Pselaphognathen, 

7. 53  ,,  Colobognathen. 


Es sind aber vertreten die Jsopoden auf 47, die Chilopoden gleichfalls 
auf 47 und die Diplopoden auf 49 von den 51 unternommenen Exkur- 
sionen, d. h. wenn wir die drei Tiergruppen als Ganzes ins Auge fassen, 
dann zeigt sich, daB sie innerhalb der untersuchten Gebiete fast tiberall 
nebeneinander vertreten sind. Da von den zwei Exkursionen, auf welchen 
ich keinen Diplopoden beobachtet habe, die eine als Meerstrandexkursion, 
also als ein diplopodenfeindliches Gebiet, in welchem tiberhaupt nur eine 
Blaniuliden-Art vorkommt; ausscheidet, so bleibt nur die einzige Exkur- 
sion bei Limone, D,; Nr.5, tibrig, auf welcher kein Diplopode zur Beob- 
achtung gelangte. Den Grund hierfiir suche ich in diesem Falle darin, 
dai an der bewuBten Bergkuppe die Schneeschmelze erst eben teilweise 
tiberstanden war; zugleich ist der Platz sehr exponiert gelegen. 

Ganz auBerordentlich verschieden vertreten sind dagegen die Haupt- 
gruppen innerhalb der Diplopoden : 


a) Plesiocerata mit 10 Formen vertreten auf 30 Exkursionen 
b) Poiydesmoidea BB aN IS Sear & oe cea 55 
c) Ascospermophora ,, 10 ,, if ls = 
d) Lysiopetaloidea ,, 2 ,; A ah Fes = 
e) Symphyognatha ,, 29 ,, . a HAO ss 


Die Sympyognathen sind somit die einzige Gruppe, welche hinter der 
Vertretung der Diplopoden im ganzen nur wenig zuriickbleibt. 


c) Quantitativer Faunenvergleich zwischen Nordostalpen 
und Nordwestitalien. 


Interessant ist folgender Vergleich zwischen den Individuenzahlen in 


meinem 112. Aufsatz tiber Nordostalpengebiete und den hier itiber Nord- 
westitalien angegebenen. 


Nordwestitalien 51 Exkursionen —  Nordostalpen 44 Exkursionen 
Im ganzen 2407 Individuen 2379 Individuen (2754) 
Auf eine Exkursion 
47,2 Individuen im Durchschnitt — 04 im Durchschnitt. 

1. Plesiocerata 360 Stiick (205) Stiick 237 
2. Polydesmoidea 1Gie x me (OB ee 289 
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3. Ascospermophora 80 Stiick (573) Stiick 663 
4. Lysiopetaloidea DORN: = = 
5. Symphyognatha EO capac (502) ,, 580 
6. Diplopoda im ganzen 1290 _ ,, (ISSO ae L773 
ie Chilopodak 2F., 43 CLIO} 197 
8. Isopoda A 5 ate), (O19) (30 


Die eingeklammerten Zahlen rechts unter Nr. 1—8 geben die tatsich- 
lich beobachteten Individuenmengen an, wahrend die nicht eingeklam- 
merten Zahlen rechts die Individuenmengen angeben, welche man bei 
Umrechnung auf dieselbe Zahl der Exkursionen (51) erhalt, so daB da- 
durch die Zahlen fiir Nordwestitalien und Nordostalpen auf dieselbe 
Grundlage gebracht worden sind und damit fiir den Vergleich brauch- 
barer werden. 

Wie kommt es aber, daB, obwohl von mir in beiden Gebieten ungefahr 
dieselbe Zeit und Mithe angewendet wurde, dennoch im Nordostalpen- 
gebiet sowohl im ganzen als auch bei [sopoden und namentlich Diplopoden 
allein eine erheblich héhere Individuenzahl erbeutet wurde als im Nord- 
westitaliengebiet? 

An der Zahl der nachgewiesenen Formen gemessen, 56 Diplopoden fiw 
das im 112. Aufsatz_ behandelte Nordostalpengebiet und 71 fiir die er- 
orterten nordwestitalienischen Diplopoden, miibtée man, ebenso wie nach 
dem erheblich giinstigeren Klima der nordwestitalienischen Gebiete, ganz 
im Gegenteil dort auch einen erheblich gréferen Individuenreichtum er- 
warten! Das Verhaltnis, wie es sich tatsichlich bei den Chilopoden er- 
geben hat, namlich 170 (197) Individuen im Nordostalpen- und 437 Indi- 
viduen im Nordwestitaliengebiet, hatte man auch bei den Jsopoden und 
Diplopoden erwarten diirfen! Wie sollen wir also diesen scheinbaren 
Widerspruch verstehen? 

Wenn trotz gré8erer Formenzahl und trotz gitnstigerer klimatischer 
Verhaltnisse die Individuenzahl in Nordwestitalien bei Diplopoden und. 
Isopoden geringer ist, dann sind hierfiir nach meinen Untersuchungen 
folgende Verhialtnisse als ursichliche zu betrachten : 


J. sind die Exkursionen in den Nordostalpen im Herbste, in Nordwest- 
italien dagegen im Friihjahr unternommen worden. Wenn ich auch dem 
Winter 1928/29 trotz seiner extrem tiefen Temperaturen keinen nam- 
haften EinfluB zusprechen kann, weil diese Bodenkerfe sich einerseits ge- 
niigend zu verstecken wissen und andererseits auch an vielen Orten durch 
den Schnee geschiitzt wurden, so unterliegt es doch keinem Zweifel, daB 
in jedem Winter eine gewisse Anzahl von Individuen zugrunde geht, so 
daB im Frihjahr weniger Individuen auftreten als im Herbste, zumal wie 
ich in friiheren Aufsatzen gezeigt habe, im Herbste die zahlreichsten 
Reifetiere zur Entwicklung gelangen. 


Z. £. Morphol. u. Okol. d. Tiere Bd. 17. 15 


‘ 
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II. spielen die Waldverhdiltnisse eine ganz hervorragende Rolle. Wah- 
rend in den untersuchten Gebieten der Nordostalpen ausgedehnte, ge- 
schlossene Wilder, teils Nadel-, teils Laubwalder herrschen, fehlen die- 
selben in meinen nordwestitalienischen Exkursionsgebieten fast vollstan- 
dig, vielmehr sind dort an vielen Platzen die lichten Kastanienwdlder, die 
man auch verwilderte Baumpflanzungen nennen kénnte, die charakteri- 
stische Heimat unserer Bodenkerfe. Wahrend also in jenen nordost- 
alpinen Gebirgen ein Uberflu8 an schattigen Platzen gegeben ist, sind 
dieselben in diesen nordwestitalienischen weit sparlicher und zerstreuter 
zu finden. Es gibt zwar auch hier geschlossene Waldungen, aber sie tra- 
gen fast immer vorwiegend den Charakter von Buschwéldern, welche von 
den Sonnenstrahlen viel starker durchdrungen werden als die alteren und 
dichteren Waldungen der deutschen Alpen. Kommt nun noch hinzu, da 
die Wirmemenge in den italienischen Gebirgen auch an und fir sich 
schon eine gréBere ist, dann muB der Gegensatz beider Gebiete notwendig 
ein betrachtlicher sein, d. h. unsere Bodenkerfe finden in den nordwest- 
italienischen Gebirgen durchschnittlich erheblich weniger Deckung als in 
den nordostalpinen. Schéner Buchenhochwald ist in den deutschen 
Alpenlandern-noch reichlich vertreten, wahrend ich ihn in Nordwest- 
italien nur einmal traf, und zwar bei Oropa (Biella), aber gerade hier wurde 
ich durch heftige Regengiisse an normaler Arbeit gehindert. Die sonsti- 
gen Platze in der Buchenzone (am Langensee, Col di Tenda und bei Ormea) 
besitzen nur Buchenbuschwald oder Buchengestriipp, oder es wird, wie 
im Vallone della Miniera, der Buchenbuschwald durch Corylus-Zone 
ersetzt. 

Die im Vergleich mit meinen nordostalpinen Exkursionen geringere 
Individuenmenge in den nordwestitalienischen Gebieten erklart sich also 
einerseits aus der verschiedenen Jahreszeit und andererseits aus dem ver- 
schiedenen Schutze, welcher den sehr verschiedenartigen Waldverhalt- 
nissen entspricht. Da die spirlichere Bewaldung Nordwestitaliens fiir 
die Bodenkerfe auch schlechtere Ernahrungsverhaltnisse bedingt, liegt 
auf der Hand. 

Fassen wir jetzt die oben angefiihrten Zahlengegensiitze fiir die Diplo- 
poden-Haupigruppen ins Auge, dann ergibt sich folgendes: Die einzige 
Gruppe, welche gegeniiber den Nordostalpengebieten eine Steigerung, und 
sogar eine betrachtliche, aufweist, sind die Plesioceraten, denn diese allein 
konnen als Kugler sich durch Einrollung leicht und schnell gegen Wasser- 
verlust schiitzen. Kine nur maf&ige Abnahme der Individuenzahl zeigen 
die Symphyognathen (507 gegeniiber 580). Hierbei ist aber ein sehr inter- 
essanter Gegensatz hinsichtlich der in beiden verglichenen Gebieten vor- 
kommenden Formen zu beachten. In dem nordostalpinen Territorium 
wies ich namlich unter 21 Formen 8 vorwiegende Humus- und Mulm- 
bewohner nach, darunter 5 Cylindroiulus-Arten, in den nordwestitalie- 
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nischen Lokalititen dagegen habe ich unter 29 Formen 14 vorwiegende 
Humus- und Mulmbewohner festgestellt, darunter 12 Cylindroiulus- 
Arten. Diese Unterschiede besagen aber mit anderen Worten, daB® die 
durch ihre kiirzeren Gliedma8en und langsamere Bewegung mehr auf 
Kingraben angewiesenen Formen in Nordwestitalien stirker vertreten 
sind. Namentlich die schwerfalligeren Cylindroiulus bilden in den Nord- 
ostalpen nur ein Viertel der Symphyognathen, wihrend sie in Nordwest- 
italien etwa zwei Fiinftel ausmachen. Wenn aber im letzteren Gebiet die 
schnellfiiBigeren Formen verhaltnismaBig mehr zuriicktreten, dann ist 
das eben eine Reaktion auf die natiirlichen Verhaltnisse, d.h. dem an 
Deckungen armeren Gelainde vermégen sich diejenigen Formen am besten 
anzupassen, welche gewohnt sind, sich in Erde oder Humus zu vergraben. 

Weit starker als bei den Symphyognathen hat die Individuenzahl in 
Nordwestitalien bei den Polydesmoidea abgenommen und das trotz der 
Tatsache, daf dieselben in den Nordostalpen nur mit 6 Formen, in Nord- 
westitalien dagegen mit 13 Formen festgestellt wurden. Um dieses Ver- 
halten der Polydesmoidea zu verstehen, miissen wir uns vergegenwartigen, 
daB dieselben wegen der vorragenden Seitenfliigel und des loseren Zu- 
sammenhanges der Rumpfringe nicht imstande sind, sich, wie ein Teil der 
Luliden, durch Einwiihlen gegen ungiinstige Witterung zu schiitzen oder 
durch Einrollen, wie die Glomeriden. Es ist ferner zu beriicksichtigen, da8B 
die Polydesmiden fiir morsches Holz besondere Vorliebe haben, dieses aber 
in Nordwestitalien ihnen seltener geboten wird als in den deutschen Alpen. 

Den gewaltigsten Unterschied zwischen den beiden Faunengebieten 
treffen wir aber bei den Ascospermophoren, indem deren Individuenzahl 
noch nicht einmal ein Achtel der nordostalpinen erreicht, obwohl hinsicht- 
lich der vorkommenden Formen, 17 nordostalpine und 12 nordwest- 
italienische, bei weitem kein so enormer Gegensatz besteht. Als Griinde 
fiir diese extremen Unterschiede habe ich mehrere geltend zu machen. 
Zunachst spielt der schon erwahnte Unterschied der Jahreszeiten bei den 
Ascospermophoren eine besonders groBe Rolle, weil bei innen nicht wenige 
Formen einerseits im Frihjahr iiberhaupt nicht beobachtet werden und 
andererseits nur im Herbst als Geschlechtsreife anzutreffen sind. Sodann 
ist keine Diplopoden-Gruppe so stenotherm, feuchtigkeits- und deckungs- 
bediirftig wie diese zarten Nematophoren, welche also der Gluthitze Ita- 
liens von allen Diplopoden am wenigsten gewachsen sind. 

Endlich mu8 auch noch beriicksichtigt werden, daB in Nordwest- 
italien den Ascospermophoren zahlreichere rauberische Bodenkerfe ge- 
fahrlich werden als in den Nordostalpen, um so mehr, als sie die einzige 
groBere Diplopoden-Gruppe sind, welche zu ihrer Verteidigung keine 
Wehrsiafte besitzt. . 

Man kann sagen, daB in die Liicke, welche durch die starke Verminde- 
rung der Ascospermophoren entstanden ist, die mi eingertickt _ 
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sind, welche durch den Besitz von zweierlei scharfsten Wehrsaften und 
einen gréBeren Koérper den klimatischen Verhaltnissen der Mittelmeer- 
lander besser gewachsen sind. 

Was nun schlieBlich die Chilopoden betrifft, welche bei unserem Ver- 
gleich ein den Ascospermophoren gerade entgegengesetztes Verhalten zei- 
gen, so wissen wir bereits aus den Vergleichen der Faunen zahlreicher 
Lander, daB die Chilopoden im ganzen wdrmebediirftiger sind als die Diplo- 
poden, daher in wirmeren Liindern verhaltnismaBig zahlreicher vertreten 
sind als jene. Dieselben Verhiltnisse, geringere Bewaldung und héhere 
Warme, welche die Individuenzahl der Diplopoden und namentlich Asco- 
spermophoren verminderten, muBten also die Zahl der Chilopoden ver- 
mehren, zumal in den Siidalpen verschiedene Gattungen von Chilopoden 
auftreten, z. B. Himantarium, welche den Nordalpen vollig fehlen. 


d) Die Beziehungen der Untergebiete in quantitativer Hinsicht. ; 


Die 51 von mir heuer in Nordwestitalien unternommenen Exkursionen 
habe ich oben in 5 geographische Untergebiete verteilt, namlich: 


a) das Gebiet des Langensees, 

b) Biella und Turin mit den Colli Torinesi, 

c) Ceva, Mondovi und Cuneo oder das stidpiemontesische Quartir- 
und Tertiirgebiet, 

d) Limone, 8. Dalmazzo, Ormea oder das siidpiemontesische Gebiet 
der Seealpen und Ligurischen Alpen, 

e) Savona und Noli an der Riviera. 


Von diesen fiinf Untergebieten kénnen nur b, ¢ und d als Gebiete der 
piemontesischen Fauna zusammengefaBt werden, a dagegen gehért zum 
Gebiet der oberitalienischen Seen und e bildet ein Bruchstiick der von 
mir auf mehreren fritheren Reisen fast in ihrer ganzen Lange erforschten 
Riviera. 

Auf diese Untergebiete verteilen sich meine Funde nach den Haupt- 
gruppen in folgender Weise: 


Asco- | Poly- Sym- | Lysio- Co- 


Iso- | Chilo- enn sapecs nell Ee tesEO- F 
rae pou sper side desmot nae phyo- |\petaloi-| lobo- 
phora dea gnatha| dea | gnatha 
a) Langensee. . . . 99 85 15 35 26 | 109 — oa 
b) Biella und Turin . 72 55 29 22 78 57 — — 


c) Ceva, Mondovi, 
Caneo se star neds 78 16 42 86 56 25 — 
d) Limone,_ S. Dal- 


mazzo,Ormea. . 219 201 18 43 168 246 54 2; 
e) Savona und Noli. | 142 18 2 5 2 14 20 51 


Im ganzen | 680 | 437 80 147 


‘| 360 | 482 | 99 | 53 
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Da die Zahl der Exkursionen in den fiinf Gebieten verschieden ist, 
habe ich sie alle auf je zehn Exkursionen umgerechnet, wodurch wir fol- 
gende besser vergleichbare Zahlen erhalten: 


a ee 
Tso- | Chilo- | Asco- | Poly- 


Sym- | Lysio- Co- 


be - . | Plesio- . 
pode moda | spermo-, desmoi- snite phyo- | petaloi-; lobo- 
J Or | t 

| phora dea gnatha dea gnatha 


a — 
a) Langensee . 336,0 | 90 id | 13,6 | 31,8 | 23,6] 100 —_ — 
b) Biella u. Tu- | | 


TID Sot. O4750 80 61 | 32,2 | 24,4 86,6) 63/3) — — 
c) Ceva, Mon- 

dovi, Cu- | 

nea). . 5587 | 180 | 97.5) 20- | 625.1 107.8 )u70. 31.2.) = 
d) Limone, | | | 


8S. Dalmazzo, | | 
Ormea . . 475,5 | 109,5, 100,5) 9 Pa EYE oi pA Oi — 

e) Savona und / | | | 
Nolin =. 670,42 | 473. 1°60 | 


C;Omee 6:6, 6,6| 46,6) 66 — 


Der mediterrane Einflu8 macht sich in den Gebieten c, d, e viel stirker 
geltend als beia und b, was sich nicht nur in dem Auftreten der in a und b 
ganzlich fehlenden Gattungen Callipus und Fioria, sondern auch in der 
bedeutend héheren Totalzahl der Individuen zeigt. 

Die Individuenzahl nimmt in diesen Gebieten tiberhaupt von Norden 
nach Siiden standig zu, und diese Zunahme erfahrt nur im Gebiet d eine 
Unterbrechung, welche darauf zuriickzufihren ist, da8 hier ein Teil der 
Exkursionen iiber 1000 m Hohe unternommen wurde. Mit Riicksicht . 
auf diese Exkursionen im hGéheren Gebirge hatte man eigentlich mit einer 
noch starkeren Abnahme der Individuenzahl rechnen miissen. Wenn also 
die Abnahme bei d nur eine maBige ist, dann mu das darauf zuriick- 
gefiihrt werden, da die tieferen Gebirgslagen bei d vielen Bodenkerfen 
sehr giinstig sind. Ganz im Gegensatz zu dieser Zunahme der Individuen- 
zahl nach Siiden im allgemeinen sehen wir, daB die Ascorpermophoren in 
den Gebieten b bis e standig mehr vermindert werden. Die Zahlen fiir 
die Riviera kénnen wegen der geringen Zahl der Exkursionen und im 
Hinblick auf meine friiheren Untersuchungen nicht als mabgebend gel- 
ten, trotzdem bringen sie wenigstens die durch das Meer direkt und in- 
direkt bewirkte auBerordentliche Zunahme der Isopoden richtig zum Aus- 
druck und zugleich den wenigstens relativen Riickgang der Diplopoden. 
Die starke Zunahme der Lysiopetaloidea (Callipus) in e gegeniiber ¢ und 
d harmoniert durchaus mit meinen sonstigen Erfahrungen in dieser Grup- 
pe, d.h. sie bringt ganz richtig die hohe Verbundenheit derselben mit 
tlen klimatischen Verhaltnissen der Mediterrangebiete zum Ausdruck. 

Wiahrend die iibrigen Gruppen sich statistisch mehr oder minder labil 
verhalten, zeigen sich die Symphyognathen und Chilopoden stabiler. Da 
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die Symphyognathen im Gebiet d ihr Maximum erreichen, harmoniert 
durchaus mit der Vorliebe der meisten Arten fiir Wald, Gebirge und 
miBige Warme. Wenn die Chilopoden statistisch die geringsten Schwan- 
kungen zeigen, namlich nur im Verhaltnis 3:5 (héchst auffallend gegen- 
iiber den Isopoden im Verhaltnis 1:6!), so entspricht das der Tatsache, 
daB sie die einzige ganz iiberwiegende Raubergruppe vorstellen und als 
solche notwendig einer stirkeren Zerstreuung im Raum bedirfen. 


e) Die Beziehungen der Untergebiete in qualitativer Hinsicht. 


Indem ich nachfolgend ein Verzeichnis der von mir im heurigen Frih- 
jahr in Nordwestitalien festgestellten Diplopoden gebe, bringe ich gleich- 
zeitig eine Ubersicht tiber das Auftreten derselben in den fiinf im vorigen 
besprochenen Untergebieten (s. Tabelle 8S. 231). Die Nova dieses Verzeich- 
nisses werden bearbeitet in dem bereits oben angefiihrten 114. Aufsatz. 

Eingeklammerte Kreuze (x) bedeuten, da die betreffende Form in 
dem angezeigten Gebiet zwar noch nicht beobachtet wurde, aber aus 
anderweitigen Grinden dort mit gro8ter Wahrscheinlichkeit erwartet 
werden darf. Die hochgradige Lokalisierung mediterraner Formen tritt 
uns hier in 4uBerst auffallender Weise entgegen. 

Wahrend namlich in meinem 112. Aufsatz (man vergleiche daselbst 
die Tabelle auf 8S. 47 und 48) von 56 Diplopoden-Formen bei vier unter- 
schiedenen Gebieten 10 Formen 4mal, 10 Formen 3mal, 11 Formen 2mal 
und 24 Formen nur Imal vertreten sind, finden wir hier, wenn dabei von 
der letzten Spalte fiir Riviera abgesehen wird, daB von 65 Formen im 
ganzen: 6 Formen 4mal, 5 Formen 3mal, 12 Formen 2mal, aber 41 For- 
men nur Imal vertreten sind. 

Rechnet man das auf Prozente um, dann ergibt sich folgende Uber- 
sicht : 

a) in den Nordostalpen machten 


die 4mal vertretenen Formen 17,85% aus, 
sg Suite Bs - 17,85%, 
ema % ss 19,63% und 


die nur 1 mal vertretenen Formen bilden 42,84% . Dagegen 
b) in Nordwestitalien ergaben sich fiir 


die 4mal vertretenen Formen nur 9,22%, 

5, 3dmal % Sy 3 bt POO RES 

» 2mal 5 - » 18,45%, 
wahrend die nur Imal vertretenen Formen auf 64,59% angestiegen sind. 
Hiermit ist zahlenmi®ig zum Ausdruck gebracht, daB in sudalpinen 
Gebieten die einzelnen Formen noch geringere Ausdehnung zeigen als in 


nordalpinen, oder daf} mit anderen Worten die Areale der einzelnen For- 
men nach Norden gréBer werden, ; 
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Set ome Diem at Ce eos 


4 Cuneo |See- u. Li- 
nae chee | Mondo- ead 
a te vi, Ceva| Alpen 
Oxydactylon ligurinum VerH.Oc. ... . Xx 
Pyrgocyphosoma dalmazzensen.sp.O . . . x 
> x ormeanum 
TSU DS pO eC. ae x 
= tendanumn.sp.O.... x 
Craspedosoma ruborum n. sp. O £8 
x simile, villanovae n. subsp. 2.) Xx 
35 taurinorum, serratum RortH. c x 
Tessinosoma ligurinumn.sp. Qc... . x 
es Cmelene NW Werte 8. ose Se wale 2X 
Chordeuma silvestre Koco c . . . eel 2s x (Xx) x 
Microchordeuma scutellare, Tursorian 
HUE SUDSP ©) (Crea aac) = sat Xx | 
Verhoejfia gestrt SILV- Os... . . a! x 
Polydesmus taurinorumn.sp. Oc... .| x Xx 
LDUTCCLE OC: CMete a, Fn ee dere x x 
subulifer BROL.c. . . . < Xx 
verhoeffi var. savonensis VERE. c x (x) x x 
Claonior VERE. Oy. ho eae 
- harpagonifern.sp.O .... x 
DATGErM RTT, (Oe Me eects Bole x 
Brachydesmus sturanensisn.sp. QO... . x 
superus LATZ. (genuinus) . . | x 
laurorum VerH. © . ee x 
portofinensis | 
VERT. GO) 10s eats Seale os Xx x 
bulgaricus var. ver- 
WIA VERE Seo Bollea 
limonensis 
Me Nees KOl Bon x 
Mastigonodesmus verbanin. sp. O ... .| X 
Microbrachyiulus lusitanus VERH. ... . x x (Ce) 
Cylindroiulus castanearum n. sp. Oc . . <i 
SOUPS UN HRD HtMC age a oh sre os age x 4 x 
rubidicollis VERH.n.n: .. .| X | 
turinensis BROL. O c .. . 
i - fagorum n. subsp O | x 
ee teutonicus var. taurinorum 
TS WAG + Ce vehure ate pivliieh ont x x 
ignoratus ATT. / 
zinalensis FAES .. . Beal 2 
(Castaneoiulus) Ditecnorls 
‘ane MO) oy Mb © oo) cledil) = ss x 
(Allotyphloiulus) dubvus , 
‘iste WORM coe moo bao 
(Ormeoiulus) infossus 
Te, JO) Ue 
Dendroiulus latzeli (BERL.) CG.» + +>: 


Riviera 


x 


39 


99 3° 


99 93 


99 99 


99 99 


99 
9° 


3° 


99 
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a b x c d e 
ier ; Cuneo, |See- u. Li- 
Langen-| Biella, |Mondo-) gurische | Riviera 
Bee Turin ivi, Ceva| Alpen 
I  — —$—$—————— 
Leptoiulus tendanusn.sp. QO. . 4 
- lauwrorum ophiiulordes VERE. O eC: x x 
ae s minieraen.spbsp. © . Xx 
simplex, sassanus n. subsp. © x | 
. ,  dielensisn. subsp. © . x 
A trilineatus, luganensis VERH. ¢ x (So) SK x 
aS Bp. « ~< x 
brélemanni ; Varn. x : 
Ophit ulus rubrodorsalis VERH. x 
Be germanicus VERE. . x (3%) x 
Schizophyllum sabulosum Lavz. Pe a) ialing x Xx 
Heteroiulus intermedius BROL. ¢ x x x Xx x 
Pachyiulus oenologus BERL. ; x 
Leptophyllum dentigerum VERH. © . x 
Nopoiulus sp. ¢ . : Xx x 
Monacobates. monoecensis, ormeanus 
n. supsp. 6% x (x) 
Hirudisoma trivittatum n. sp. O xX, 
Fioria tuberculata Stuy. O c . x 
Callipus longobardius VERH. c . x x x 
< ormeanus Nn. subap.t c x 
Ourrehonioners mediterranea VERH. € . Xx Xx Xx 
na fagin. sp. O x 
Glomeris genuensis LaTz. O c¢. . Xx x 
»  conspersa Kocn 5 x x 
f A tendana n. subap. on en x 
>  primordialisn.sp. C ¢. x 
»  guttata Risso c . x x x x 
+ saussuret VERE. x x 
» Ugurica LATZ. © ¢ . x 
Gervaisia ormeana n. sp. O S 
Lophoproctus lucidus CHAL. oe < x hase) Xx 
Polyxenus lagurus LAtTz. (alo x (x) Me 
Im ganzen: 71 24 24 21 37 (21) 


Wir haben aus der quantitativen Tabelle (S. 229) ersehen, da in den Ge- 
bieten a bis e die Individuenzahl von Jso-, Chilo- und Diplopoden steigt 
675. Fassen wir die Diplopoden 
allein ins Auge, dann erhalten wir fiir je zehn Exkursionen bei 


a) 169, bei b) 206, c) 281 und d) 265 Individuen, (e) 142. 


Vergleichen wir aber diese quantitativen Zahlen mit denen der quali- 


in den Zahlen 336, 347, 558, 475 und 


tativen vorstehenden Tabelle: 


a) 24, b) 24, c) 21, d) 37 und e) 21, 
dann zeigt sich eine betrichtliche Differenz , d,h, wir sehen, daB die Ver- 


der Diplopoden, besonders Nordwestitaliens. 233 


teilung der Individuen und die Verteilung der Formen nicht vollstandig 
miteimander harmonieren. Wahrend in der quantitativen Tabelle das 
Maximum bei ¢ liegt, also im siidpiemontesischen Quartar-Tertiargebiet, 
finden wir es in der allerentschiedensten Weise bei der qualitativen Ta- 
belle bei d, also im Gebiet der Seealpen und Ligurischen Alpen. Die 
Menge der Individuen und die Menge der Formen sind also Erscheinungen, 
welche durch teilweise verschiedene Faktoren bestimmt werden. 

Da die Menge der Formen bei a, b, ¢ (und e) auffallend ahnlich ist, 
so fragt es sich, wie die hohe Formenzahl bei d zu erklaren ist? Man 
kénnte dafiir einfach die gréfere Zahl der Exkursionen verantwortlich 
machen und das ist auch offenbar der Hauptgrund dafiir, denn bei a 
wurden 11, bei b 9, dagegen bei d 20 Exkursionen unternommen. Fassen 
wir aber a und 6 zusammen, womit wir ebenfalls 20 Exkursionen erhalten, 
dann kommen wir auch auf 36 Formen, also fast dieselbe Zahl wie bei d. 
Dennoch ist das Gebiet d erheblich formenreicher, wenn man bedenkt, 
dali es sich im Vergleich mit a + b tiber ein Gelande erstreckt, welches 
kaum ein Drittel desjenigen von a +b ausmacht. Es unterliegt somit 
keinem Zweifel, daB unter den Gebieten a, b, c, d das letzte, d, die an 
Formen reichste Fauna aufweist, abweichend vom Verhalten der Indi- 
viduenmengen. 

Die Griinde fiir die reichere Fauna des Gebietes d, also der Seealpen 
und Ligurischen Alpen, sehe ich 

1. in dem EinfluB der benachbarten reichen Rivierafauna, 

2. in der gréBeren Mannigfaltigkeit der Lebensverhaltnisse, welche 
schon durch die gréBeren vertikalen Abstinde der Exkursionsplatze be- 
dingt wird und also auch einer gréBeren Zahl von Arten Erfiillung ihrer 
Anspriiche bietet, 

3. in dem Umstande, da das ganze Gebiet montan-petraischen 
Charakters ist und damit den Anspriichen der meisten Dzplopoden, 
welche petraischen Untergrund bevorzugen, besser geniigt als die Ge- 
biete a, b, c, in welchen der petriaische Charakter des Gelandes teilweise 
nicht oder wenigstens in geringerem Grade zum Ausdruck kommt. 

4. ist das Gebiet d, wenigstens im Vergleich mit c, auch erheblich 
wald- und holzreicher. 

Die Inkongruenz von Individuenmenge und Formenzah] macht sich 
besonders deutlich bei den’ Ascospermophoren. Wahrend die quantitative 
Tabelle lautet: a) 13,6, b) 32, 2, c) 20, d) 9 und e) 6,6, sind an Formen 
festgestellt: in a) 3, b) 4, c) 3, d) 6 und e) 1, d. h. mit anderen Worten, 
daB die individuenarmen Formen besonders in d vertreten sind. 

Das Gebiet d hat sich iiberhaupt als das eigenartigste erwiesen, was 
sehr deutlich in der Zahl derjenigen Formen zum Ausdruck kommt, 
welche nach der vorigen Tabelle nur in einem der fiinf Gebiete beobachtet 
wurden, Von diesen 4/ Formen gehéren zu a) 11, b)4 (5), ¢) 3, d) 17, [e) 5]. 
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An den nur in einem Gebiet beobachteten Formen besitzt also d allein 
fast soviele wie a, b, ¢ zusammen. Die verhaltnismaiig hohe Zahl (11) 
bei a entgegen b und c entspricht einerseits dem starker ausgepragten 
montanen Charakter von a und andererseits dem Umstande, da8 a tiber- 
haupt einem anderen Faunengebiet angehort. 

Natiirlich haben wir unter den nur in einem Gebiet beobachteten 
Formen auch in erster Linie diejenigen zu finden, welche wir nach unseren 
heutigen Kenntnissen als Hndemiten zu betrachten haben. Solche For- 
men aber, welche, in einem oder mehreren Untergebieten beobachtet, als 
Endemiten derselben zu betrachten sind, habe ich in der letzten Tabelle 
durch einen Kreis (O) gekennzeichnet. Es handelt sich um 39 Formen und 
somit um mehr als die Halfte der ganzen erwiesenen Fauna (71). 


. f) Charakterformen. 


Charakterformen eines bestimmten Gebietes kénnen zugleich Ende- 
miten sein, doch ist das nicht notwendig. Charakterformen sind fir ein 
bestimmtes Gebiet besonders bezeichnend, teils wegen ihrer Haufigkeit, 
teils weil sie in allen anderen oder wenigstens in einem Teile der Nachbar- 
gebiete nicht vorkommen. 

a) Als Charaktertiere des Langensees, aber der oberitalienischen Seen 
tiberhaupt, nenne ich Craspedosoma taurinorum, serratum, Chordeuwma 
silvestre, Polydesmus subulifer, Cylindroiulus salicivorus, Dendroiulus 
latzeli, Ophiiulus rubrodorsalis, Leptophyllum dentigerum. 

b) Charaktertiere der Colli Torinesi sind Craspedosoma ruborum, Micro- 
chordeuma scutellare taurinorum, Polydesmus taurinorum. 

c) Fur die stidpiemontesischen Quartiir-Tertiargebiete sind bezeich- 
nend Cylindroiulus teutonicus var. taurinorum, Callipus longobardius und 
Onychoglomeris mediterranea. 

d) Charaktertiere der Seealpen und Ligurischen Alpen sind die ver- 
schiedenen Pyrgocyphosomen, Cylindroiulus castanearum und turinensis, 
Ormeoiulus infossus, Leptoiulus tendanus. 

e) Gemeinsame Charaktertiere von Gebiet d und Riviera sind Poly- 
desmus laurae, Cylindroiulus solis, Leptoiulus lawrorum, Callipus longo- 
bardius, Onychoglomeris mediterranea, Glomeris genuensis und saussurei. 

Die einzige Art der obigen Tabelle, welche allen fiinf Gebieten gemein- 
sam zukommt, ist Heteroiulus intermedius, zugleich eine Charakterform 


fur den gr6Bten Teil von ganz Norditalien, abgesehen von den héheren 
Zonen der Gebirge. 


g) Notizen iiber die Exkursionsgebiete. 
Kinige Bemerkungen iiber meine im heurigen April unternommenen 
und dieser Arbeit zugrunde liegenden Exkursionen diirften nicht iiber- 
fltissig sein, Obwohl] ich mich im allgemeinen einer giinstigen Witterung 
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erfreuen durfte, wurde ich doch gleich am Anfang, 6. IV., in Bellinzona 
bei wolkenlosem Himmel und sonst milder Luft mit einem Sturm emp- 
fangen, welcher mir das Uberschreiten des Tessintales unmoglich machte. 
Ein peinigender Staub erfiillte die Augen und machte sich selbst in ge- 
schiitzteren Schluchten bemerkbar. Kein Wunder, daB selbst an feuch- 
ten Stellen und unter nassem, dichtem Laub fast nichts zu finden war. 
Auf den Nachbarbergen war der Schnee gréBtenteils verschwunden, 
Krauter- und Baumbliite stand in voller Pracht, die Ro®kastanien schon 
im Blatterschmuck. 

Die bei Stresa am Fufe des Mt. Mottarone am 7. IV. untersuchten 
Schluchten erwiesen sich trotz trockenen, sonnigen Wetters als giinstig, 
indem wegen des Quellenreichtums kein Mangel an feuchten Platzen 
herrschte, noch weniger an teilweise iippigen Massen von Castanea-Laub, 
welches fiir den gréBten Teil meines Untersuchungsgebietes iiberhaupt 
eine groBe Rolle spielt. Aufgefallen sind mir an verschiedenen Stellen 
schéne Gruppen von Aspidium und Blechnum. Bei der Abendkiihle ver- 
lie8 Salamandra maculosa seine Schlupfwinkel. In den Bachbetten sind 
Gneistrimmer und Granitblécke sowie wilde Gerédilmassen bunt durch- 
einander gestiirzt. Der Kastanienbuschwald herrscht vor, doch finden 
sich auch manche Altere Baume, wenngleich nicht so zahlreich und male- 
risch wie in Ligurien. 

Am Mt. Mottarone lassen sich leicht vier Zonen unterscheiden: die 
unterste betrifft die eben genannten quellenreichen Schluchten. Die 
zweite Zone von etwa 400—600 m zeigt im allgemeinen dasselbe Geprage 
wie die Schluchten, liegt aber tiber diesen und ist daher an Wasser und 
Schuttmassen armer. 

Als dritte Zone von 700—1100 m, ein Gebiet, welches zugleich weniger 
abschiissig ist als die drei anderen Zonen, folgt ein Revier von steppen- 
artigem Charakter, 6de Matten von sandig-lehmigem Boden, weithin nur 
mit Gras und Pteris bewachsen, aber auch mit viel Heidekraut und 
Spartium-Gestriipp, am 8.IV. geschmiickt durch zahllose weibe und 
violette Blitten von Crocus. 

Diese dritte, steppenartige Zone wirkt fiir viele Bodenkerfe geradezu 
als ein Sperrgebiet zwischen der zweiten und vierten Zone! Da8 ich in 
diesem Revier selbst an einigen nassen und moosigen Platzen gar nichts 
erbeutete, ist begreiflich, wenn man bedenkt, da diese Gefilde unter den 
sengenden Sonnenstrahlen geradezu wiistenartig werden miissen. Die 
besonderen Hoffnungen, welche ich auf die oberste Zone, das Gebiet von 
1100—1490 m, setzte, erfiillten sich nicht, was zum geringeren Teil an der 
Jahreszeit, zum groBeren aber sicher an dem geschilderten Steppen- 
sperrgebiet liegt. Diese oberste Zone sticht von der dritten scharf genug 
ab, nicht nur durch ihre steileren Hange, sondern auch durch ihre Flora, 
indem Bergerlen und Rhododendren einen teilweise dichten Buschwald 
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liefern, in welchem streckenweise noch Schneelager sich ausbreiteten und 
der Boden teilweise gefroren war. Trotzdem zeigten sich zahlreiche 
Steine sowohl von der Sonne erwarmt, als auch in feuchtem Humus giin- 
stig gelegen, aber die Fauna extrem arm. Selbst die schénen Farnbestinde 
iinderten daran nichts. Die hiibschen Rhododendrengebiische bargen an 
unseren Tiergruppen rein gar nichts. 

Die wenigen von mir erbeuteten Diplopoden befanden sich nicht weit 
von Alnhiitten an einer feuchten Stelle unter Steinen neben uppig gri- 
nenden Krautern. Ich habe also den Eindruck gewonnen, da8B auch die 
Gipfelzone des.Mt. Mottarone wegen zu geringer Ausdehnung und zu 
starker sommerlicher Erwirmung nur eine diirftige Diplopoden-Fauna 
beherbergt. 

DaB das kleine als Colli Torinesi bekannte Mittelgebirge, in welches 
sich auch teilweise die Arme Turins erstrecken, unter dem Einflu8 der 
Hauptstadt in seiner Natur starke EinbuBe erlitten hat, ist nicht er- 
staunlich. Trotzdem hat es fiir einen riistigen Fubganger einen eigenen 
Reiz, aus dem Zentrum der Grofstadt in die teilweise noch gut bewaldeten 
Taler und bis in halbwegs urwiichsige, stille Winkel zu wandern. Aber 
auch hier merkt man iiberall den schadigenden Einflu8 des Menschen, 
um so mehr, als im allgemeinen wenig Gestein vorhanden ist, das den 
Bodenkerfen Deckung bieten kann. Einen gewissen Ersatz dafir bieten, 
wie in vielen Gegenden Italiens, die zahllosen an die StraBen und Wege 
grenzenden Mauern. 

Eine derselben in der Hohe eines spirlich besiedelten Berges verdient 
hier besonders Erwaihnung, weil ich dort die meisten Individuen von 
Craspedosoma ruborum n. sp. und Microbrachyiulus lusitanus VERE. er- 
beutete. In einem gepflasterten, aber einsamen Hohlwege zwischen den 
lose aufgeschichteten Mauern zweier Bergvillen in etwa 600 m Héhe 
warf die siidliche Mauer ihren Schatten gegen den Hohlweg und schiitzte 
dadurch besonders die Basis der Mauer. An dieser Basis aber lief eine 
kleine gepflasterte Regenrinne entlang, welche jedoch durch etwa 10 em 
hohe senkrechte Randsteine von der Mauer getrennt war. Zwischen 
Randsteinen und Mauer aber befand sich ein 2—3 Finger breiter Zwi- 
schenstreifen, in welchem sich etwas feuchtes Laub von Quercus und 
Castanea angesammelt hatte. In dieser geschiitzten Nebenrinne aber 
sammelte ich in etwa 1/4 Stunde mehr, als ich vorher in zweistiindiger 
Arbeit in den Waldern und Schluchten zu erbeuten vermocht hatte. Die 
Nebenrinne ist zwar auch nicht fiir dauernden Aufenthalt geeignet, aber 
die Spalten der benachbarten Mauer gestatten den Tieren, sich nach Be- 
lieben in eine kiihlere Tiefe zu verziehen. 

Bei der berithmten Soperga (670 m) ist die Natur auch schon stark 
verwustet, und der Wanderer, welcher sich durch die scheuBliche, mit 
»Katzenképfen gepflasterte ,,AutostraBe nicht hat abschrecken lassen 
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(mir persénlich wurde sie durch ein militirisches Lastauto fast zur Todes- 
straBe), kann sich wenigstens an dem Anblick der gewaltigen Triimmer- 
massen entschadigen, welche aus dem Urgebirge der Westalpen dorthin 
verschleppt worden sind und das tertiire Mittelgebirge stellenweise iiber- 
lagert haben. 

Das Siidende des Turiner Berglandes ist bei Moncalieri durch seinen 
sandigen Boden ausgezeichnet und auch hier miissen stellenweise brii- 
chige Mauern fiir die Diirftigkeit des Baumwuchses entschadigen. Fiir 
die Bodenfauna ist das ganze Turiner Bergland, soweit ich es kennen ge- 
lernt habe, insofern wenig giinstig, als das Gestein fast immer als abge- 
rundeter Schotter auftritt oder als Sandstein sehr schnell zerfallt. 

In dem stidpiemontesischen Quartir-Tertidrgebiet ist die Natur zwar 
auch schon stark durch den Menschen verdrangt worden, aber es fehlt 
wenigstens der iible Einflu8 einer GroBstadt, und die gréRere Nahe der 
Alpen und des Mittelmeeres macht sich in der Fauna deutlich bemerklich. 

In einer tief eingeschnittenen Bachschlucht mit Konglomeratgerdéllen, 
welche ich am 12. IV. unweit von Mondovi untersuchte, bilden Hedera, 
Clematis, Rubus ginstige Dickichte, zumal viel Genist angetrieben ist. 
Obwohl sich hier die Fauna etwas reicher erwies als in den Turiner Bergen, 
beobachtete ich doch keinen einzigen Ascospermophoren. 

Ein Gebirgstal oberhalb Villanova, 630 m, zeigte sich auch schon stark 
durch Kultur heimgesucht. Am Flu8 und an den Hangen lagert in Massen 
Urgebirgsgeréll, in dessen Bereich fast nichts zu finden war. Aber auch 
an einem Berghang mit sehr quarzitreichem, dolomitartigem Gestein war 
trotz sonstiger giinstiger Umstiinde, Gerdll, Laub, Schatten und vorher- 
gegangenem Nachtregen nicht ein einziger Diplopode zu erblicken. Die 
sparlichen Funde, welche ich anderweitig bei Villanova zu verzeichnen 
hatte, verdanke ich vielmehr einem liegenden Weidenstamm und dem 
mit Alnus bestandenen Ufer eines Bachleins. 

Ein entschieden giinstigeres Ergebnis brachte eine am Nordhang des 
Kalvarienberges bei Villanova in etwa 700m Héhe unternommene Exkur- 
sion, obwohl dieser zeitweise von Pilgern tiberlaufene und aus einem sehr 
stark bréckelnden Kalk bestehende und terra rossa erzeugende Berg mir 
einen entschieden unvorteilhafteren Eindruck machte als das eben er- 
wahnte Gebiet. Allerdings war an den éden Schutthalden meistenteils 
auch nichts aufzutreiben, dagegen erwies sich eine Stelle, deren Busch- 
wald frisch abgeschlagen war, hierdurch besonders giinstig, indem bisher 
versteckt gelegene Mulden mit Laub von Quercus, Corylus und nament- 
lich Populus tremula, noch niedergedriickt und zum Teil reichlich durch- 
feuchtet vom noch nicht lange verschwundenen Winterschnee, bequem 
zuganglich waren. 

13. bis 14. IV. erfolgte abermals nachtlicher Regen. 

Ein hoher Eisenbahndamm bei Cuneo, dessen eine Flanke mehr nach 
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Norden gerichtet, durch Clematis und Rubus gut bewachsen ist und 
Massen von Geschiebeblécken der verschiedensten GréBen enthalt, erwies 
sich um so vorteilhafter, als auch die Nachbarschaft wasserreich ist. Hier 
traf ich die nérdlichen Vorposten von Callipus und Lophoproctus. 

Unstreitig ein Paradies fiir Gliedertierforscher und Naturfreunde 
iiberhaupt ist 8. Dalmazzo di Tenda in 700 m Héhe, rings von wilden, um 
Mitte April schneefreien Felsenbergen eingeschlossen. Die Kastanien- 
walder sind unstreitig die schénsten, welche ich je kennen gelernt habe. 
Von S. Dalmazzo zieht sich westlich durch das Porphyrgebirge ein Tal 
hinauf nach dem schon lange durch Bergwerksbetrieb bekannten Vallone 
della Miniera. Hundertjaihrige, knorrige und phantastisch verzweigte 
Edelkastanien wetteifern mit zerrissenen Felsen und wild durcheinander 
geschleuderten Felsstiicken und Blocken, der Natur einen ernsten und 
erhabenen Charakter zu verleihen. Hier gibt es noch morsche Kastanien- 
stiimpfe, an welchen sich Borkenstiicke von einem halben Meter Lange 
ablésen lassen, gute Deckung fiir die den Mulm bewohnenden Juliden und 
Lithobiiden. Zwischen den Felsen kann man Lager von Kastanienlaub 
finden, welche an Tiefe die Papierkérbe der groBten Tageszeitungen 
iibertreffen. Nicht selten findet man Stellen, an welchen, anscheinend 
auch wiederholt, die Fruchtschalen der abgeernteten Kastanien aufge- 
hauft werden. Sowohl diese als auch der von ihnen erzeugte Humus 
pflegen eine Reihe von Bodentieren anzulocken. 

Wenn Italien auch im ganzen ein waldarmes Land ist, so kann man 
hier doch noch seine Freude erleben an den zahlreichen und mannig- 
faltigen Gestalten der Edelkastanien, unter denen 2-, 3- oder gar 4- 
hundertjahrige keineswegs selten sind. Da8 trotz des Holzhungers in 
Italien noch so viele ehrwiirdige alte Baume erhalten geblieben sind, ver- 
danken dieselben freilich nicht, wie in Deutschland, der tief wurzelnden 
Liebe fiir den Wald, sondern lediglich dem Umstande, daB die Kastanien 
Fruchtbiume sind. Da der Fruchtertrag mafgebend ist, stellen auch 
diese oft so urwiichsig erscheinenden Berghange doch eigentlich wilde 
Baumgirten vor, in welchen der Mensch dafiir sorgt, daB nur die in ge- 
wissen Abstiinden sich befindenden Baume erhalten bleiben. 

Die Kastanien steigen im Vallone della Miniera nicht ganz bis zu 
1000 m Hohe. Es folgt dann eine Corylus-Zone (also wieder Straucher, 
deren Friichte auf den italienischen Tafeln beliebt sind) von 1000—1450 m, 
dichte, schéne und fast reine Bestiinde, denen gegeniiber die Féhren und 
sparlichen Larchen fiir die Bodenfauna kaum eine Rolle spielen. 

Bei dem durch eine Talsperre erzeugten Miniera-See, etwa 1450 m 
hoch, war am 16. IV. die Siidseite schneefrei, die Nordseite noch halb in 
Schnee vergraben. In schattigen Winkeln reichten tibrigens die Schnee- 
lager bis 1100 m herab. Eine gigantische Felsenwelt umgibt diesen 
See und wird teilweise von schloBartigen Felstiirmen uberragt. Granit, 
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gruner und roter Schiefer sind mit Porphyr vermengt, doch herrscht 
letzterer vor. 

Die von mir erbeuteten Diplopoden befanden sich teils unter Corylus- 
Laub, teils in Felsennischen unter Rubus und Corylus. In der Umgebung 
des Sees ist Helleborus foetidus hiufig. Weiter nach oben werden die 
Hange immer éder und kahler. Ihr Besuch wire wegen der Schneelager 
zwecklos gewesen. 

Wandert man von S. Dalmazzo nach Tenda, dann folgen schnell auf- 
einander Porphyr (Granit), Griimschiefer und Triaskalk und man kann 
keine schrofferen Gegensitze erleben, als sie uns hier in Flora und Fauna 
beim Wechsel vom Urgebirge zum Kalkgebirge begegnen. Die Kastanien- 
bestande und die rauschenden Wasser der Berghinge verschwinden und 
im Kalkgebiet werden die Hange kahler, Artemisia, Rubus, Crataegus und 
Clematis sind haufig. Nur hier bei Tenda im Gebiet des Triaskalkes be- 
gegneten mir auf dieser Reise Glomeris saussurei VERH. (neu fiir Italien) 
und Armadillidium maculatum Risso. 

An einem durch Urschiefer gebildeten Berge bei Limone am Col di 
Tenda besuchte ich in 1400—1500 m Hohe einen Buchenwald, welcher 
rein busch- bis stangenartigen Charakter tragt, aber keinerlei Altere 
Baume enthalt. In den unteren Gebieten war selbst in der Nahe von 
Schneelagern trotz reichlichen Laubes nichts zu erbeuten, was anschei- 
nend am Mangel des Unterholzes liegt, denn meine Funde stellten sich 
erst dann ein, als Vaccinium und Rhododendron auftraten und damit 
den Bodentieren Schutz und Humus geliefert wurde. 

Dieser Urschieferberg wird tiberlagert von einem triassischen, 1650 
bis 1700 m erreichenden Gipfel mit Kalkklippen, die sich nur nach Wan- 
derung iiber verschiedene ausgedehnte Schneelager erreichen lieBen. Ob- 
wohl die Nachbarschaft dieses Gipfels reichlich erwarmt und schneefrei 
war und einige Chilopoden und ein Euscorpius aus ihrem Winterschlaf 
erweckt waren, konnten Diplopoden, trotz reicher Laublagen unter Fagus- 
Biischen, nicht festgestellt werden. 

Ein ganz anderes Bild bot sich mir an einem ebenfalls aus Triaskalk 
bestehenden Berge bei Limone, der in 1000 m Hohe mit Fagus- und Cory- 
lus-Wald teilweise besetzt ist und in dessen Felstriimmer auch Urgebirgs- 
brocken eingestreut sind. Obwohl hier nicht wenige Kugler (Glomeriden 
und Jsopoden) erbeutet wurden und die Verhaltnisse unstreitig recht 
giinstig sind, da zahlreiche Felstriimmer mit dichtem Laub und dunklem 
Humus vermischt sind, reichliche Feuchtigkeit gegeben war und warmere 
sowie kiihlere Stellen reichlich abwechselten, konnte ich dennoch keines 
einzigen Juliden ansichtig werden. 

Der Nordhang des eben besprochenen Schieferberges bei Limone, 
welcher durch das Herausragen der Schichtenképfe ausgezeichnet und da- 
her reich an Klippen und umhergestreuten Steinplatten ist, zeigte in 
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1400 m Hohe zahlreiche Schneelager und einen héchst eigenartigen Fa- 
gus-Buschwald, dessen einzelne Straucher teils durch Stiirme, teils durch 
den Fra8 der Ziegen und Schafe einen geradezu polster- und krummholz- 
artigen, knorrigen Niederwuchs erhalten haben. Innerhalb dieser dichten 
Strauchpolster wird natiirlich das Laub gut zusammengehalten und ge- 
schiitzt, aber trotzdem machte ich keine Funde. Unter Hunderten schein- 
bar sehr giinstiger, durch Schneeschmelze reichlich befeuchteter und 
teilweise in Rasen gebetteter Steine waren zwar viele Ameisenkolonien 
zu sehen, aber nur wenige Chilopoden, waihrend Diplo- und Isopoden 
sogar vollstandig fehlten. Daf auch dieser scheinbar so giinstige Berg- 
hang so wenig bot, muf ich teils auf die Einwirkung der Sommermonate 
zuriickfiihren, teils auf den Umstand, daB die Steintriimmer alle nur 
oberflachlich liegen, aber keine Spalten und Gerdlle gegeben sind, inner- 
halb welcher die Bodenkerfe vor der Sommerhitze Schutz finden kénnten. 

In dieser Hinsicht erwies sich ein triassischer Bergriicken von 1100 
bis 1200 m éstlich von Limone, obwohl er nur hier und da einige sparliche 
Biische traigt, als wesentlich giinstiger, wobei aber noch der Umstand 
mitwirkt, daB dieser Bergriicken zwischen seinen Steintrimmern Humus- 
massen fiihrt-von einem Walde, welcher ihn einst gekrént hat. Nur von 
diesem Kalkbergriicken kenne ich Brachydesmus superus, limonensis und 
Hirudisoma trivittatum. Onychoglomeris machte sich hier in Steinhaufen 
mit Humus unter Genist und teilweise Rosa-Gestriipp schon durch die 
gewaltigen Haufen seiner charakteristischen Kotballen bemerklich. Auch 
an der Zahl der [sopoden zeigte sich, wie viel mehr dieselben durch Kalk- 
als durch Urgestein angelockt werden. 

Eine Exkursion, welche ich am 20. IV. bei Cuneo in den weiten Pflan- 
zungen des quartiiren Schottergebietes des Cesso unternahm, litt unter 
Warme und Trocknis. Selbst am FuBe alter Kastanien war kein Leben 
mehr zu entdecken. Nur wo Wasserlaufe rieselten, hatten Bodenkerfe 
ausgehalten und an einem derselben war Cylindroiulus teutonicus var. 
tauerorum zwischen meist ganz nassen Blittern in Menge anzutreffen. 

Die Verhaltnisse bei Ormea ihneln in vieler Hinsicht denen bei S. Dal- 
mazzo di Tenda, wenn auch die Gebirgsszenerien nicht so groBartig sind. 
Indessen verleihen die wilden Felskulissen, welche gegen den hier schon 
einen ansehnlichen Flu8 bildenden Tanaro abstiirzen, der Gegend ein 
romantisches Geprage und zum ersten Male hatte ich hier Gelegenheit, 
ganze Scharen von Felsenschwalben zu bewundern, die mit uniibertreff- 
licher Sicherheit dicht an den zahllosen Zinken der Felsen dahinsausen 
und dann wieder in elegantestem Gleitfluge sich auf die Wasserinsekten 
am Tanaro herabstiirzen. Was sind alle die liirmenden menschlichen Luft- 
maschinen fiir ein armseliges Machwerk gegen diese Meister der Liifte ! 

Hinsichtlich der Menge und Schénheit seiner Kastanien kann sich das 
Gebiet von Ormea mit dem von S. Dalmazzo messen. Die genannten 


der Diplopoden, besonders Nordwestitaliens. 241 


Felskulissen iiber dem Tanaro gehéren dem triassischen Kalkgebirge an. 
Ist man aber iitber diese durch eine enge Schlucht hinaufgestiegen, dann 
gelangt man an sanftere Abhange einer Schieferformation, wo ich Kasta- 
nien bis zu 11/,m Durchmesser gemessen habe. 

Am 22.1V. erfolgten zeitweise Regenbéen, auch etwas Hagel, aber 
kein Gewitter. Einer dieser heftigen Regenschauer veranlaBte mich, in 
einer halb zerfallenen, einsam im Kastanienwalde gelegenen Steinhiitte 
Trimmer und den sehr reichlichen dunklen Humus, sowie morsche Bret- 
ter zu untersuchen. Wie man aus der Exkursionsstatistik ersieht, bleibt 
diese Exkursion durch eine Hausruine quantitativ nicht hinter dem 
Durchschnitt der anderen Ormea-Exkursionen zuriick, aber sehr auf- 
_ fallend ist das Uberwiegen der kleinen Asseln. 

Im Gebiet von Ormea erwiesen sich ebenfalls Ansammlungen von 
Kastanienfruchtschalen und deren Humus als vorteilhaft, besonders bei 
Vermengung mit Triimmerstiicken von Schiefer. Am 22. IV. zeigte sich 
der Himmel so bezogen, daB ich schon bei 900 m Hohe in die Wolken- 
schwaden gelangte. Die Buchenzone untersuchte ich am 23. IV. bei 1250 
bis 1300 m Hohe nach starkem Regen, der Schnee war vollstandig ge- 
schwunden. Auch hier fehlen altere Baume und die Stangenbuchen herr- 
schen vor. Kalk- und Schiefertriimmer sind bunt gemischt. 

Ein reiner triassischer Kalkhang in 1050m Hohe, kahl, aber mit Cra- 
taegus und Helleborus foetidus bestanden, verdient als héchster Fundort 
von Callipus longobardius Erwahnung. Interessant war auch in 900 m 
Hohe eine Schlucht im Schiefer- und Kastaniengebiet. Hier rieselte ein 
kleimes Bachlein zwischen Alnus und Populus tremula und das Laub 
dieser mischte sich mit dem von Castanea und wurde durch kriechenden 
Rubus zusammengehalten. Es ist das der einzige Platz, an welchem von 
mir auf dieser Reise Gervaisien erbeutet wurden. 

Da unter Castanea-Laubmassen, auch wenn sie tief sind und die 
unteren Lagen naB, meistens wenig zu finden ist, méchte ich darauf auf- 
merksam machen, daB eine reichere Ausbeute dann am ehesten zu er- 
hoffen ist, wenn diese Laubmassen sich in Winkeln oder Felsnischen 
einer wasserfiihrenden Schlucht oder im Schatten einer roh aufgeschich- 
teten Mauer befinden, oder wenn dem Laub Humus oder Fruchtschalen, 
oder beides, eventuell auch Kot von Mensch oder Tier beigemischt ist. 

Ostlich von Ceva erhebt sich mit einer steil nach Westen abstiirzenden 
Wand der schon von der Bahn aus auffallende Burgberg, dessen Gipfel 
die ausgedehnten Triimmer einer Ruine zeigt, deren Stallungen wie 
Héhlenwohnungen in den weichen Sandstein eingegraben sind. Die 
Burgmauern und ihre Triimmer haben Deckung und Schlupfwinkel fiir 
zahllose Kerfe geschaffen, um so mehr, als auch Laubwald, namentlich 
Quercus, und dichtes Gebtisch mit viel Clematis gentigenden Humus liefern. 
Der Platz wiirde noch giinstiger sein, wenn nicht durch Menschen und. 
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Schafe die schéne Burgumgebung mehr und mehr verwiistet wiirde. 
Onychoglomeris mediterranea ist dort so haufig, daB der Kot ganze Lager 
von Kriimchen bildet. Am meisten iiberraschte mich bei den Burg- 
triimmern die Entdeckung einiger Buddelundiellen, auf welche ich in 
einer [sopoden-Arbeit zuriickkommen werde. 

Die iibrige Umgebung von Ceva hat mir keinen giinstigen Eindruck 
gemacht, da der vorherrschende Lehmboden den Kerfen zuwenig Dek- 
kung bietet. Die tief eingeschnittenen tertiiiren FluBtailer machen aut 
den Unkundigen vielleicht einen verlockenden Eindruck, aber die Hange 
sind so tiberaus triimmerig, da die Bodenkerfe keine ausreichende 
Schlupfwinkel finden, vielmehr bei heftigen Regengiissen schutzlos hin- 
weggespult werden. 

Mein Versuch, die bisher nur bei Ferrania von SILVESTRI und mir ge- 
sammelte Fioria tuberculata SILVESTRI, eine der merkwiirdigsten Dzplo- 
poden-Formen Italiens, auch in dem mehr gegen die Kiisten zu gelegenen, 
ebenfalls dem Porphyrgebirge angehdrigen Gegend von Santuario zu 
finden, gelang, indem ich in etwa 300 m Hohe in einer Felsenkluft, in von 
Humus durchsetztem Geréll, welches von Castanea-Laub geschiitzt war 
und offenbar Feuchtigkeit durch eine unsichtbare Quelle erhielt, etwa 
ein halbes Hundert Tiere erbeutete, teils Erwachsene beiderlei Geschlech- 
tes, teils Larven verschiedener Stufen. Im Gegensatz hierzu erwies sich 
eine sonst recht giinstig erscheinende Bachschlucht wenig ergiebig, teils 
wegen ungentigenden Laubes und Genistes, teils weil das Rubus-Gestriipp 
zu dicht war und nur mit Beil hatte durchdrungen werden kénnen, teils 
weil die Gerdllblécke zu lose lagern oder auch zu gewichtig sind. 

Uber die Gegend von Noli an der Riviera méchte ich folgendes be- 
merken. Der Kessel, in welchem das alte Fischerstadtchen lagert, gehort 
auf der dstlichen Seite (Burgberg) zum Porphyr, auf der westlichen und 
ausgedehnteren zum Triaskalk. Dieser ist die Heimat des Armadillidium 
quadristriatum VERH., welches sich streng kalkstet erwies, indem es im 
Porphyrgebiet véllig fehlte. In einem Tal, welches das Kalkgebiet durch- 
setzt, hat ein Unternehmer den Versuch gemacht, das in Italien so seltene 
Kisen zu schiirfen. Ein Geleise geht auf langer Strecke dem Wasserlaut 
entlang und erweckte bei mir stille Hoffnungen. Aber das Ende war fiir 
den Unternehmer eine grof8e und fiir mich eine kleine Enttiiuschung, 
denn trotz der schén befeuchteten Schlucht und der Kalksteine herrschte 
eine vollige Kinéde, welche mir einmal wieder bewies, dab eisenhaltiger 
Untergrund den Bodentieren feindlich ist. 

An einem westlichen Berghang mit Quercus und Oliven, strecken- 
weise auch Macchie, war trotz Trockenheit und Wirme Armadillidium 
quadristriatum noch ziemlich haufig. Ergtaunt war ich, an einem sonnigen 


Hang unter Quercus-Laub und Erica arborea noch einige Cylindroiulus 
solis VERH, anzutreffen. 
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Hinsichtlich der Bachschlucht, in welcher ich am 28. IV. oberhalb 
Biella an porphyroidem Berghang die merkwiirdige Glomeris primordialis 
in 5380 m Hohe entdeckte, sei noch erwihnt, daB® unter dem reichlichen 
Castanea-Laub, soweit sich einfach lehmiger Untergrund zeigte, fast 
nichts zu finden war. Das anderte sich erst, als ich in die Nahe dlterer 
Kastanien kam und der lehmige Grund von einem dunkel-humésen iiber- 
lagert wurde. Das Gestein selbst tritt in dieser Schlucht nur wenig zutage. 

Der Buchenhochwald bei dem Wallfahrtsort Sdntuario-Oropa, west- 
lich von Biella, welcher sich bequem mit elektrischer StraBenbahn er- 
reichen lat, die ibrigens die mehr als 700 m betragende Steigung ohne 
Zahnstange nur vermittels zahlreicher Windungen durchmacht, ist der 
einzige, den ich in meinem Exkursionsgebiet erreichte. Aber gerade dieser 
wurde mir durch str6menden Regen unzugianglich gemacht. Mein Ver- 
such, trotzdem etwas zu erreichen, brachte mir zwar einige wichtige Diplo- 
poden unter Felsstiicken zwischen Schneelagern, aber eine eigentliche 
Untersuchung der Fagus-Waldplatze erwies sich als undurchfithrbar. 

Als ich am letzten Apriltage abends den Langensee betrachtete, hatte 
ich die schwarze Flut, die dunkeln Berge und drauenden Wolken eher fir 
das Bild eines nordischen Fjordes halten kénnen. Dennoch brachte der 
1. Mai fiir die Untersuchung des Sasso del Ferro, die ,,schénste Berg- 
gestalt‘ am Langensee, recht giinstige Witterung. Im ganzen ist dieser 
massive Kalkklotz schon arg verwiistet, indem seine vielfach steilen Hinge 
vorwiegend nur noch mit Gestriipp bedeckt sind. Dennoch birgt er eine 
verhaltnismaBig reiche, aber wegen der Ungunst der Platze vorwiegend in- 
dividuenarme Bodenfauna. Das einsam in einem Hochkessel etwas hinter 
der Kuppe des Sasso gelegene Dérfchen Vararo (725 m) hat offenbar viel 
zur Verwiistung des Berges beigetragen. Der kiimmerliche Buchenbusch- 
wald an der Kuppe des Sasso, welcher sozusagen nur noch in Fetzen brig 
geblieben ist, fiihrte zur Entdeckung des Mastigonodesmus verbant. 

Zur Untersuchung einer recht giinstigen Stelle am SitidostfuB des 
Berges, wo ich trotz der sonnigen Lage zum ersten Male in den Siidalpen 
unter einem in dunklem Humus gebetteten Block einen Mesoniscus alpi- 
colus antraf, blieb leider nur noch wenig Zeit tbrig. 

Das unfreundliche Gesicht, welches mir Bellinzona beim Beginn 
meiner Exkursionstitigkeit gezeigt hatte, erschien auch wieder bei 
meiner letzten Unternehmung in 850 m oberhalb der Kastanienzone in 
einer Bachschlucht mit Alnus, wo Lepidoniscus nicht selten war. Kin 
schweres, vom Langensee her sich heranwalzendes Gewitter trieb mich 
zu schleunigem Talmarsch. 

Als Merkwiirdigkeit méchte ich schlieBlich noch erwahnen, daS am 
3. Mai die Umgebung von Géschenen in der Talsohle fast schneetrei war, 

wahrend auf der Siidseite bei Airolo selbst die Bahngeleise noch in fuB- 


tiefem Schnee steckten. 
16* 
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h) Die Zusammensetzung und Herkunft der Piemontfauna. 


Ein Verzeichnis der von mir in den fiinf oben unterschiedenen Unter- 
gebieten beobachteten Formen und ihre Vertretung in denselben wurde 
schon im Abschnitt e) mitgeteilt. Auch eine Antwort auf die Frage nach 
der Zusammensetzung der Piemontfauna enthalt die Tabelle (S. 231) in- 
sofern, als durch Kreis (©) 39 Formen gekennzeichnet sind, welche wir 
nach unseren derzeitigen Kenntnissen als endemisch betrachten miissen. 
Damit ist jedoch noch kein genaueres Bild daritber gewonnen, welche 
geographisch-systematischen Beziehungen die einzelnen Formen auf- 
weisen, d.h. aus welcher Richtung dieselben in diese Gebiete gelangt 
sind, oder bei Endemischen, in welcher Richtung ihre nachsten Ver- 
wandten zu suchen sind. 

Die Gattung Oxydactylon ist hauptsaichlich aus den Zentralalpen be- 
kannt. Da sie aber auch im etruskischen Apennin vertreten ist, stellt ihr 
Vorkommen in Ligurien die natiirliche Briicke dar. 

Pyrgocyphosoma. ist eine italienisch-endemische Gattung, welche nur 
mit einer Art nach Siiddeutschland iibergreift, alle ihre Arten sind mehr 
oder weniger lokalisiert. Durch tendanum wird der Zusammenhang mit 
der Riviera belegt. Craspedosoma ruborum und s. villanovae weisen nach 
Norden, da das Hauptgebiet von simile nérdlich der Alpen liegt und 
ruborum mit diesem nahe verwandt. Craspedosoma taurinorum, serratum 
ist auBer in den siidlichen Zentralalpen in der Schweiz vertreten, weist 
also nach Nordwesten. Die beiden T'essinosoma-Arten sind nicht nur als 
solche fiir Nordwestitalien endemisch, sondern iiberhaupt diese ganze 
Gattung. 

Chordeuma silvestre stammt aus Frankreich, wo tiberhaupt im Siiden 
die tibrigen Arten als Endemiten auftreten. Auch Microchordeuma scu- 
tellare weist nach Westen, da die beiden anderen bekannten Rassen aus 
Frankreich und England erwiesen wurden. Verhoeffia gestri ist nicht nur 
im vorliegenden Falle, sondern iiberhaupt ausschlieBlich Rivieratier. 

Polydesmus laurae und barberii sind ausgesprochene Rivieraarten. Da 
nun taurinorum und harpagonifer unstreitig nahe mit lawrae verwandt 
sind, so haben wir hier einen natiirlichen systematisch-geographischen Zu- 
sammenhang. Polydesmus subulifer ist Endemit der siidwestlichen Zen- 
tralalpen und verhoeffi reichlich verbreitet in Frankreich, Westdeutsch- 
land, den Niederlanden und England, er weist also nach Nordwesten. 

Der nachste Verwandte des Brachydesmus stwransis, nimlich silvanus 
Brou., lebt in Venetien und der verwandte proximus ist mit mehreren 
Rassen durch Italien, aber auch bis zu den Kanaren verbreitet. 

Brachydesmus superus ist bekanntlich in Europa weit verbreitet, aber 
die Rassen lawrorum und portofinensis sind zweifellos von der Riviera aus 
nach Piemont eingedrungen. Mastigonodesmus ist eine uiberwiegend ita- 
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henische Gattung und verbani bildet einen ihrer Nordposten. Micro- 
brachyiulus lusitanus ist weit verbreitet in der West-Mediterranea, wurde 
von mir aber auch fiir Dalmatien und Turkestan erwiesen. 

Entschieden nach Norden weist uns Cylindroiulus teutonicus: Doch 
ist es vorlaufig noch zweifelhaft, ob diese den Alpenliindern fremde Form 
nach Oberitalien von der Riviera aus aktiv gelangt ist, oder aber passiv 
durch menschliche Verschleppung. Letzteres erscheint mir das Zutref- 
fende zu sein. Die Verschleppung kann von Deutschland, Frankreich 
oder der Schweiz aus erfolgt sein. 

Die der Untergattung Alpicylindrus Vuru. angehorigen Cylindroiulus- 
Arten solis und rubidicollis bilden mit ihren Verwandten verhoeffi und 
limitaneus eine von der Riviera bis zu den siidlichen Zentralalpen ausge- 
breitete Gruppe, die also hiernach in Piemont ihr Zentrum besitzt. Oy- 
lindroiulus castanearum und turinensis sind nicht nur westalpine Ende- 
miten, sondern sie besitzen auch in allobrogicus einen nahen Verwandten, 
welcher ebenfalls westalpin ist. Cylindroiulus zinalensis dagegen weist 
sowohl nach seiner iibrigen Verbreitung (Schweiz, Tirol, Sitdbayern), als 
auch hinsichtlich seiner Verwandtschaft nach Norden. Eine fremdartige 
Erscheinung ist der Cylindroiulus ignoratus, da er bisher nur aus Oster- 
reich und Jugoslawien bekannt ist, somit nach Osten weist. Die Cylindro- 
iulus salicivorus und infossus sind um so sicherer als Endemiten zu be- 
trachten, da sie die einzigen Vertreter von Untergattungen sind und mehr 
oder weniger reduzierte Augen aufweisen. Die Untergattung Allotyphlo- 
iulus gehért ebenfalls hauptsachlich Italien an, ist jedoch mit einer Art 
in Holland vertreten. Dendroiulus latzeli ist eine der Charakterformen 
von Norditalien, anderweitig aber nicht bekannt geworden. 

Ausgesprochener Westalpenbiirger ist Leptovulus tendanus, indem alle 
seine niheren Verwandten auf die Westalpen beschrankt sind. Ein Ri- 
vierabiirger ist Leptoiulus lawrorum, der aber mit zwei dunklen Rassen 
die Seealpen bevoélkert. 

Zu den geographischen Merkwiirdigkeiten gehoren unstreitig die 
beiden Rassen des Leptoiulus simplex sowohl hinsichtlich ihres Vorkom- 
mens an sich, als auch mit Riicksicht auf ihre hohen Beinpaarzahlen, die 
in Gegensatz stehen namentlich zu den Hochgebirgsrassen Siidtirols. Da 
das Hauptgebiet der simplex-Formen die Zentral- und Ostalpen betrifft, 
so weisen die hier erwiesenen Rassen nach Norden und Osten. 

Leptoiulus trilineatus ist Charaktertier der Ost-Mediterranea, brdle- 
manni nur aus den zentralen Siidalpen bekannt. Letzteres gilt auch fiir 
Ophiiulus rubrodorsalis und teilweise germamcus, der jedoch weiter gegen 
Mittelitalien vordringt. 

Die Gattung Heteroiulus ist bisher nur aus Norditalien bekannt. 
Pachyiulus oenologus geht iiber die Kiistengebiete des Tyrrhenischen 
Meeres kaum hinaus, wurde daher auch in Piemont itberall vermibt. 
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Leptophyllum dentigerum ist Endemit im Gebiet der drei westlichen 
oberitalienischen Seen, sonst aber weist er mit Riicksicht auf die ganze 
Gattung nach Osten. 

Hirudisoma trivittatum, wabrscheinlich auch ein Endemit von kleem 
Areal, zeigt beziiglich der Gattung gleichfalls nach Osten, da von den 
beiden anderen Arten die eine in Italien, die andere in Krain und Kro- 
atien lebt. 

Der nachste bekannte Verwandte von Fioria tuberculata befindet sich 
im Siidosten auf der Insel Korfu. 

Callipus ist Italiengattung und longobardius vor allem Rivierabewoh- 
ner. Die Gattung Onychoglomeris ist auf die stidlichen Teile der Zentral- 
und Westalpen beschrankt. 

Die Gruppe der Glomeris conspersa besitzt mit genuensis, primordialis 
und tendana so hervorragende Westalpenendemiten, da wir trotz des 
weiten Ausgreifens der echten conspersa die Westalpen als das Urheimat- 
gebiet dieser Gruppe betrachten miissen. Glomeris guttata ist von Osten 
her nach Piemont gelangt, da sein iibriges Areal sich tiber Italien, Zentral- 
und Ostalpen und Teile Ostdeutschlands erstreckt. 

Glomeris saussurei und ligurica sind Endemiten der Riviera und von 
ihr aus ist erstere in die Seealpen eingedrungen. 


Uberblicken wir alle diese systematischen und geographischen Zu- 
sammenhiange und fassen wir in der Tabelle (S. 231) zunachst die 24 For- 
men des Langenseegebietes (a) ins Auge, dann ergibt sich, daB 


6 Formen als Endemiten der drei westlichen oberitalienischen Seen zu 
betrachten sind, 

3 Formen als stid-zentralalpenlindisch, 

1 Form als stidwest-zentralalpenlandisch, 

ee » west-zentralalpenlandisch, 

ae ,, nordwestitalienisch, 

Cae ri westlich-mitteleuropiisch, 

Uh ees ,, zentralalpenlaindisch, 

1 goes ,, ost-mediterran, 

3 Formen als norditalienisch, 

aay See 5, Weit verbreitet, ° 

Dare. » 2weifelhaft und 

1 Form als italienisch, zentral- und ostalpenlindisch. 


Vom Endemismus abgesehen herrscht also an den oberitalienischen 
Seen unter besonderer Beriicksichtigung des ‘Langensees der zentral- 
alpenlandische und der italienische Einflu8 vor, wie das auch natur- 
gemaB erwartet werden konnte. 


Kin RivieraeinfluB kommt dagegen nicht zum Ausdruck. 
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Fur das Gebiet von Biella und Turin (B) stellte ich ebenfalls 24 For- 
men fest, von welchen 7 als Endemiten zu betrachten sind, darunter je- 
doch einer mit dem Gebiet A, einer mit C und einer mit D gemeinsam. 

3 Formen sind norditalienisch, 


Pi » Wwesteuropaisch, 

1 Form ist nordwestitalienisch, 

1 ,, ,, stidwestlich-norditalienisch (Riviera), 

1 ,, 5, Westlich-mitteleuropaisch, 

1 ,, 4, stdwestlich-zentralalpenlandisch, 

1 ,, ,, italienisch, zentral- und ostalpenlandisch, 


2 Formen sind westlich-mediterran, 
1 Form ist ost-mediterran und 
3 Formen sind weit verbreitet. 


Im Gegensatz zum vorigen Gebiet bekunden drei Formen einen Ein- 
flu8 der Riviera, direkt oder indirekt, namlich Brachydesmus swperus, 
portofinensis, Lophoproctus lucidus und Polydesmus taurinorum. 

Im quartar-tertiaren Gebiete C sind unter den 21 nachgewiesenen 
Formen nur drei als Hndemiten zu betrachten, davon einer gemeinsam 
mit B. 

4 Formen sind westlich-mediterran, 

1 Form ist ost-mediterran, 

3 Formen sind stidwestlich-norditalienisch (Riviera), 


5 », westeuropaisch, 

vite ie. , norditalienisch, 

1 Form ist nordwestitalienisch, 

1 ,,  ,, italienisch, zentral- und ostalpenlandisch, 
1 ,,  ;, osteuropaisch, 


2 Formen sind weit verbreitet. 

Die Formen, welche einen EinfluB der Riviera anzeigen, sind hier auf 
sieben gestiegen. 

Im Gebiete D der See- und Ligurischen Alpen habe ich 19 Endemiten 
unter im ganzen 37 Formen festgestellt und drei davon sind mit Nachbar- 
gebieten gemeinsam. 

3 Formen gelten als siidwestlich-norditalienisch (Riviera), 

Dares 5 5, westeuropaisch, 

ot ‘ » weit verbreitet, 

1 Form gilt als ost-mediterran, 

2 Formen sind norditalienisch, 

Dace , zweifelhaft, 

APE) «ee », Wwest-mediterran und 

1 Form ist italienisch, zentral- und ostalpenlandisch. 


Die nach der Riviera weisenden Formen haben sich auf 13 erhoht. - 
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Ein zusammenfassender Uberblick iiber die Gebiete A, B, C und D 
zeigt uns die nach Stiden schnell zunehmende Zahl von Formen, welche 
direkt oder indirekt als mediterran zu bezeichnen sind, und zwar vor allem 
mit Riicksicht auf die Riviera. Auch die als west-mediterran im weiteren 
Sinne zu bezeichnenden Formen (keine bei A, 2 bei B und je 4 bei C und D) 
nehmen also nach Siiden entschieden, wenn auch weniger betrachtlich, zu. 
Die westlichen Formen herrschen im allgemeinen ganz bedeutend vor, kehrt 
doch in allen vier Gebieten dieselbe einzige ostmediterrane Form wieder, 
die zudem noch als eine italienische Lokalrasse auftritt (Leptovulus tri- 
lineatus, luganensis). Eine osteuropaische Art wurde aber titberhaupt nur 
einmal, und zwar in C, festgestellt. Entschieden nach Norden, und zwar 
iiber das Alpenreich hinaus, weisen uns auBer den beiden Rassen des 
Leptoiulus simplex nur Craspedosoma ruborum und villanovae. 

Stellen wir uns die Westalpen, die siidlichen Zentralalpen, sowie Nord- 
und Mittelitalien als ein einheitliches Gebiet vor, dann gibt es unter den 
71 Formen der Tabelle (S. 231) nur 14, welche iiber dieses Gebiet in irgend- 
welcher Weise hinausgreifen. Von diesen 14 miissen wir zwei superus- 
Rassen ausscheiden, weil ihre Verbreitung noch nicht geniigend geklart 
ist. Von den itbrigen zw6lf Formen aber sind, wenn wir von dem weit 
verbreiteten Polyxenus lagurus absehen, auch von dem verwickelten 
Areal der Glomeris guttata, neun entschieden westeuropéisch und nur 
eine osteuropiisch. 


i) Uber die Hypothese der asiatischen Herkunft 
und die Eiszeitrelikten. 


In seinem hibschen ,,Beitrag zur Kenntnis der Siidschweiz, die Tier- 
welt des Kantons Tessin‘‘, Basel: Frobenius-Verlag, 1928, welchen ich 
schon in einer friiheren Arbeit beriihrt habe, schreibt F. ZscHoKKE S. 14 
wie folgt: ,,Ein Strahl siidlicher Sonne durchleuchtet den Tessin und ein 
Strom stidlichen Lebens durchflutet ihn. Der Tessiner Fauna verleiht der 
packende Gegensatz zwischen Nord und Siid charaktervolles Geprige; 
sie steht zugleich unter dem EinfluB des blinkenden Gletschers und des 
milden Seeufers, an dem die Traube reift und der Olbaum gedeiht. Aus 
beiden aber, aus nordischem Uberrest und aus Zuflu8 von einer warmen 
Kiuste, formte sich harmonisch und reich an Erinnerung an vergangene 
Tage der Erdgeschichte die heutige Tierwelt der Siidschweiz. Beide Ele- 
mente, Hiszeittiere und Siidlinder, sprengen sich wie Fremdlinge ein in 
die Grundlage der allgemein verbreiteten Wald- und Feldfauna, die, nach- 
dem die Gletscher lingst abgeschmolzen waren, mit der Ausbreitung der 
groBen Walder von Asien her ganz Zentraleuropa eroberte. 

Die HauptstraBe fiir den Einmarsch siidlicher Tiere in den Tessin 
fiihrt von Stidosten her, vom adriatischen Gebiet lings des AlpenfuBes 
nach Westen, Sie gibt in die nach Siiden offenen Bergtiiler reich belebte 
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Seitenpfade ab und vermeidet es, die Poebene zu queren, denn das weite 
eintonig bestellte Flachland bildet fiir die Wanderung mancher Tiere 
eine untiberwindliche Schranke. 

Der Wanderweg aus dem Osten besitzt fiir die Wiederbevélkerung der 
Alpen seit der Gletscherzeit noch héhere Bedeutung, denn auf ihm er- 
reichten in geduldigem Vordringen manche Geschépfe der Sarmatischen 
Ebenen, der Steppen und der Gebirge Innerasiens das ferne Bergland im 
Herzen Europas. Auch dieser in éstlicher Ferne entspringende Tierstrom 
tragt seine letzten Wellen wahrnehmbar genug bis in die Tessiner Taler. 
Vielleicht gingen schon in weit entlegenen Erdepochen, lange bevor die 
groBen Gletscher zu Tal stiegen, Tierscharen denselben Weg aus Asien 
nach unserem Erdteil und lieBen in die damals noch jugendlichen Alpen 
eine erste Bevélkerungswelle fluten. 

Nirgends beriihren, mischen und durchdringen sich die Tiergesell- 
schaften des Hochgebirges und der Mittelmeerkiiste enger und nirgends 
verwischen sich ihre Verbreitungsgrenzen vollstandiger als in der trans- 
‘alpinen Schweiz. Die Bergbewohner steigen weit hinab vom Kamm und 
Gipfel an den FuB der Ketten und drangen hinaus in die fruchtbare 
Ebene Oberitaliens. Die Sendlinge vom Mittelmeer fluten von Siiden her 
wie ein stets erneuter Strom in die Tessiner Talspalten und versuchen es, 
die warmen, sonnigen Hinge und Halden zu besiedeln.“ 

ZSCHOKKE unterscheidet also fiir die Stiidschweiz (und dasselbe muB 
natiirlich fiir die Siidalpen tiberhaupt gelten) 1.\,Hiszeittiere‘‘, 2. ,,Siid- 
lander“ und 3. ,,die allgemein verbreitete Wald- und Feldfauna, die mit 
der Ausbreitung der groBen Walder von Asien her ganz Zentraleuropa 
eroberte™. 

Es ist nicht meine Absicht, zu untersuchen, ob und wie weit fiir andere 
Tiergruppen die hier von ZscHOKKE vertretene Ansicht Berechtigung hat, 
ich stelle aber die Frage, ob dieselbe auf die Diplopoden Anwendung 
finden kann. 

Da zeigt sich namlich sofort mit der gr68ten Entschiedenheit, daf es 
bei den Diplopoden eine ,,allgemein verbreitete Wald- und Feldfauna* 
gar nicht gibt, ee Erklarung, fiir welche die Belege in Dutzenden meiner 
friiheren Arbeiten zu finden sind. Aber auch die Tabelle (8S. 231) 1aBt von 
einer solchen allgemein verbreiteten Wald- und Feldfauna nichts erkennen, 
haben wir doch vielmehr gesehen, daf in den fiinf obigen Untergebieten 
unter den 71 Formen nur drei als in allen vertreten nachgewiesen sind oder 
betrachtet werden kénnen, von denen noch dazu eine ganz auf Nord- 
italien beschrankt ist. 

Ebenso schlecht steht es aber hinsichtlich der Diplopoden mit der Ab- 
leitung der Fauna Zentraleuropas von Asien, was mit der Zunahme 
unserer Kenntnisse der osteuropaischen und asiatischen Fauna immer 
deutlicher wird. Umfassende Belege kann ich hier nicht vorbringen, aber 
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ich will die Verhaltnisse wenigstens an einigen Beispielen verdeutlichen, 
indem ich dabei von der oben besprochenen nordwestitalienischen Fauna 
ausgehe. Wenn diese ,,von Asien her‘‘ stammen soll, dann muB sie doch 
vor allem in Asien selbst und den dazwischen liegenden Lindern ebenfalls 
vertreten sein. Fassen wir aber als ein nahe liegendes Vergleichsobjekt 
die schon oben quantitativ in Vergleich gezogene nordostalpenlandische, 
in meinem 112. Aufsatz behandelte Fauna ins Auge, dann ergibt sich die 
Tatsache, daB unter 56 +71 = 127 Diplopoden-Formen nur zwei ge- 
meinsam sind, namlich Schizophyllum sabulosum und Polyxenus lagurus, 
zwei in Europa weit verbreitete Arten, von welchen aber die erstere einer 
ganz iiberwiegend westlichen Gattung angehort, die wir aus Asien tber- 
haupt nicht kennen. Polyxenus aber, als eine durch Wind verbreitbare 
Ausnahmeerscheinung unter den Diplopoden, kann geographisch nicht ins 
Gewicht fallen. 

In der Tabelle (8S. 231) fiir Nordwestitalien sind 29 Gattungen vertreten 
und im 112. Aufsatz wies ich fiir die Nordostalpen 28 Gattungen nach. 
Von diesen sind aber nur 10 gemeinsam, so daf also eine Differenz von 
19 +18 = 37 Gattungen bleibt, ein Umstand, welcher sicherlich fir 
einen sehr hohen autochthonen Charakter beider Gebiete spricht, aber 
nicht fiir eine Zwischenstation auf einer hypothetischen Wanderung von 
Asien nach Zentraleuropa. 

Einen noch ausgedehnteren Vergleich erhalten wir durch die Heran- 
ziehung der Diplopoden-Fauna von Jugoslawien, ein Land, welches bei 
einer Tierwanderung von Asien nach Oberitalien doch ganz besonders 
beeinfluBt werden miBte. Kiirzlich hat Arrems in den Zool. Jb. 56 (1929) 
8. 289 ein Verzeichnis der Diplopoden von Jugoslawien gegeben, welches 
zwar nicht vollstandig ist, aber fiir den vorliegenden Zweck vollkommen 
genigt. Obwohl aus Jugoslawien 229 Diplopoden-Formen aufgefiihrt 
worden sind, befinden sich unter denselben doch nur fiinf mit Nordwest- 
italien iibereinstimmende, namlich Brachydesmus swperus, bei dem jedoch 
die Rasse_nicht festgestellt wurde, Schizophyllum sabulosum und Poly- 
xenus lagurus, eben schon erwahnt, Cylindroiulus ignoratus und Micro- 
brachiulus lusitanus. Letzterer weist nicht auf den Osten, sondern viel- 
mehr auf den. Westen, ist aber mediterran weit verbreitet. Somit liefert 
auch dieser besonders wichtige Vergleich nicht die geringste Unterlage fiir 
die obige Hypothese der Herkunft von Asien. 

Was nun die fernere Ansicht betrifft, wonach sich die , sudlichen 
Tiere‘ nach dem Tessin ,,von Siidosten her, vom adriatischen Gebiet 
langs des AlpenfuBes nach Westen‘ ausgebreitet- haben sollen, so gibt 
darauf eine Antwort 1. der eben besprochene Vergleich mit der Fauna 
Jugoslawiens, 2.der bedeutende Gegensatz, welcher besteht zwischen der 
Diplopoden-Fauna der Siidalpen westlich und éstlich der Etsch, also der 
stidlichen Zentral- und Ostalpen. Auf diesen Gegensatz hoffe ich in einer 
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spateren Arbeit niher eingehen zu kénnen; méchte aber schon jetzt fest- 
stellen, daB er ebenfalls der Hypothese einer Ableitung der siidalpen- 
landischen Diplopoden aus Asien und insbesondere auch der Fauna der 
westlichen oberitalienischen Seengebiete von der Adria her durchaus 
widerspricht, 3. haben wir oben bei den Untersuchungen tiber die Diplo- 
poden Nordwestitaliens gesehen, da& dieselben von Osten her nur in ganz 
untergeordneter Weise beeinflu8t worden sind und da8 vielmehr einer- 
seits der autochthone und andererseits der westalpenlindische, westeuro- 
paische und siidliche Einflu8 ganz tiberragend sind. 

Da nach ZscHOKKE auch Tiere ,,der Sarmatischen Ebene, der Steppen 
und Gebirge Innerasiens‘ die Siidalpenfauna bereichert haben sollen, so 
méchte ich hinsichtlich der Diplopoden auf einen in Polskiej Akademji 
Umiej 63 (1927) von H. JAwLowskI erschienenen Aufsatz hinweisen, in 
welchem aus Polen, benachbartem Karpathengebiet und Ostdeutschland 
53 Diplopoden-Formen nachgewiesen werden. Unter diesen sind aber 
wieder nur vier in Nordwestitalien vertreten, nimlich auBer den beiden 
weit verbreiteten und schon besprochenen Schizophyllum sabulosum und 
Polyxenus lagurus noch Brachydesmus superus und. Cylindroiulus teutoni- 
cus, beide nicht nach Osten, sondern nach Westen weisend. Und wenn 
wir noch Glomeris guttata, fagivora als eine nahe Beziehung anfiihren 
wollen, so weist auch diese hinsichtlich der Sudeten auf Siidwesten: Ge- 
rade diejenigen Formen aber, welche als Endemiten von Ostdeutschland, 
Polen und Karpathenlindern zu gelten haben und ihnen ihr besonderes 
Geprage verleihen, sind nicht nur in Nordwestitalien, sondern auch im 
ganzen Alpenreich véllig unbekannt, so da fiir die sarmatischen Ebenen 
ein EinfluB auf die siidalpenlaindischen Gebiete ebenfalls nicht in Frage 
kommt. 

Ich méchte nicht unterlassen, darauf hinzuweisen, dai weite Gebiete 
Asiens fiir Diplopoden teils ganz unbewohnbar, teils wenig ginstig sind. 
Was aber siidlichere Gebiete betrifft, so will ich nur T’urkestan erwaihnen, 
mit dessen anscheinend auch diirftiger Fauna ich mich zur Zeit beschaftige. 
Es geht aus ihr und dem, was wir sonst noch aus Innerasien erfahren 
haben, hervor, da8& dort eine eigenartige Fauna herrscht, deren Formen 
uns in Europa gréBtenteils unbekannt sind. 

ZsCHOKKE sprach, wie oben angefiihrt, auch von ,,Hiszeithieren‘. 
Kommen solche unter den in meiner Tabelle aufgefiihrten 71 Formen aus 

-Nordwestitalien vor? 

In seiner bekannten Schrift ,,Die tierbiologische Bedeutung der His- 
zeit‘ (ABDERHALDENS Fortschritte der naturwiss. Forschungen 4, Halle 
1912), mit welcher ZscHOKKE allen Interessenten der Hiszeit eine sehr 
dankenswerte Anregung gegeben hat, sagt er auf S. 112: ,,Den Trim- 
mern der einst auf dem nichtvergletscherten Gebiet sich bunt zusammen- 
engenden Lebewelt lege ich den Titel von Glazialrelikten bei, unbekiim- 
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mert darum, ob die fraglichen Lebewesen urspriinglich im Norden, im 
Hochgebirge oder in der Ebene Zentraleuropas zu Hause waren und ob 
sie heute ihr Leben nur in tieftemperierten, arktischen Medien weiter- 
fristen, oder ob sie sekundar héhere Warmegrade von Festland und 
Wasser ertragen. 

Glazialrelikte sind diejenigen Tiere, fiir welche geographische, bio- 
logische und oft auch morphologische Erwigungen es wahrscheinlich 
machen, da ihre Vorfahren der eiszeitlichen Mischfauna angehorten. Sie 
sind Uberreste dieser Fauna und stehen in Gegensatz zu den Organismen, 
die postglazial unter der Herrschaft eines milder werdenden Klimas von 
verschiedenen Seiten her Zentraleuropa iiberfluteten und auch das frither 
von His bedeckte Gebiet besiedelten.* 

Unter den Formen meines oben stehenden Verzeichnisses befinden 
sich, wie oben schon besprochen ist, mehrere, welche nach Norden weisen 
und unter ihnen auch drei, welche als ,,Kiszeittiere“‘ betrachtet werden 
k6nnen, namlich einmal die beiden Rassen des Leptoiulus simplex und 
dann Craspedosoma simile, villanovae. Mit der merkwirdigen Verbreitung 
dieser beiden Diplopoden-Arten habe ich mich schon wiederholt beschaf- 
tigt und sie ist in der Tat so verwickelt, dali jede derselben ein Problem 
fiir sich darstellt, zumal sich beide Arten, trotz ihrer unverkennbaren Be- 
ziehungen zu den Hiszeiten, doch wieder sehr verschieden verhalten. 

Gehen wir von der Anschauung aus, dai in den Alpenlandern pra- 
glazial die Fauna einheitlicher und geschlossener als heute zusammen- 
gedrangt war und daB dann durch die Hiszeiten diese Fauna mehr oder we- 
niger aus den Alpenlandern herausgedrangt wurde, dann muBten gerade 
solche Arten, welche praglazial sich in den Alpenlindern in den nérd- 
lichen und siidlichen Teilen derselben ausgebreitet hatten, durch die 
Eiszeiten nach Norden und Siiden abgedrangt werden und damit den 
einheitlichen geographischen Zusammenhang verlieren. Zu solchen dis- 
kontinuierlichen Arten gehéren aber die beiden Diplopoden Leptoiulus 
simplex und Craspedosoma simile, welche auch insofern beide durch die 
historischen Verschiebungen beeinfluBt sind, als sie in eine Reihe von 
Rassen und Varietiten zerfallen sind. 

Leptoiulus simplex ist auch in den Eiszeiten niemals vollstandig aus 
den Alpenlaindern vertrieben worden, das beweisen jene Rassen, welche, 
wie langkofelanus, turriwm, dolomiticus und engadinus, ausschlieBlich die 
alpine Zone oberhalb der Baumgrenzen bewohnen, das beweist aber auch 
die eurythermste Rasse der Art, naimlich simplex, glacialis, durch sein 
stellenweise sehr haufiges Auftreten in der hochalpinen Region. 

Trotzdem ist simplex in einem grofen Teil auch der Zentral- und 
Ostalpen, die sein Hauptareal vorstellen, durch die Eiszeiten vertrieben 


worden, z. B. aus den Tauern, die jetzt von anderen Leptoiulus-Arten 
besiedelt sind. . 
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Wenn wir sehen, da8B simplex nebst Rassen im Westen die Schweiz, 
im Osten Steiermark, Karnten, Krain und Kroatien, im Siiden das Lan- 
gensee- und Biellagebiet, im Norden das siidwestliche Deutschland sogar 
bis zur Eifel und dazwischen wieder zahlreiche Hochgebiete bewohnt, 
dann ist es wahrscheinlich, da8 er praglazial alle zwischenliegenden Alpen- 
lander bewohnt hat. Da alle an den Raindern oder auBerhalb der Alpen- 
lander befindlichen Vorkommnisse des simplex dkologisch auf Warme- 
flucht und Feuchtigkeitsbediirfnis hinweisen, die Fundplatze des simplex, 
sassanus und simplex, biellensis dem aber ebenfalls entsprechen, so kén- 
nen wir auch diese siidwestlichsten Vertreter des simplex als Glazial- 
relikte auffassen. 

Wesentlich anders steht es mit Craspedosoma simile, denn diese Art 
ist in den Alpenlandern niemals oberhalb 800m beobachtet worden. 
Wenn ich sie, auBer ihrem groBen nord- und mitteleuropiischen Areal 
nordlich der Alpen, trotzdem im zwei siidalpenlandischen Gebieten nach- 
gewiesen habe, nimlich einerseits im Etschtal Siidtirols und jetzt in Siid- 
piemont, dann folgt daraus, da in einer friiheren Erdperiode diese ge- 
trennten Gebiete vereinigt gewesen sein miissen und zugleich, um das zu 
ermoglichen, das Klima um so viel milder gewesen sein muB, dab diese 
kalteempfindlichen, zarten Tiere mindestens noch bei 1400 m Héhe zu- 
sagende Lebensverhaltnisse vorfanden, um z.B. den Brenner iiber- 
schreiten zu kénnen. 

Es diirfte kaum eine andere Diplopoden-Art geben, bei welcher die 
Verbreitungs- und Lebensverhiltnisse so deutlich zu einem Schlu8B tiber 
frithere andere Klima- und Verbreitungsverhaltnisse drangen als bei 
Craspedosoma simile, zumal ihre dkologischen Anspriiche sie, besonders 
in den Nordalpen, heute an einem tieferen Eindringen in die Alpenlander 
hindern. Da8& das Craspedosoma simile auch schon innerhalb Siiddeutsch- 
lands ein vom grofen nordeuropiischen Hauptareal durch alemannicum 
abgeschnittenes ,,siidwestdeutsches Unterareal* besitzt, habe ich ein- 
gehend besprochen in meinem 76. und 77. Diplopoden-Autsatz, Zool. Jb. 
39 (1916); ,,Beitrige zur Kenntnis der Gattungen Machetriophoron und 
Craspedosoma**. 

Man kann iibrigens auch Craspedosoma ruborum n. sp. als eine von 
simile abstammende, durch Isolierung veranlaBte Art betrachten. Der 
Unterschied wiirde nur der sein, da ruborum sich schon in alterer, da- 
gegen villanovae erst in jiingerer Zeit raumlich und dann auch gestaltlich 
von der Hauptform simile getrennt hat. 


k) Haben die Edelkastanien eine Bedeutung 
fiir die Diplopodenfauna? 
Eine gewisse Antwort auf diese Frage wird zwar schon durch meine 
speziellen Angaben tiber die Vorkommnisse der einzelnen Formen der 
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nordwestitalienischen Diplopoden-Fauna gegeben, aber sie verdient doch 
eine allgemeine Besprechung, da die Edelkastanien in Norditalien den 
wichtigsten Holz und Humus liefernden Baum vorstellen. 

In seiner schon erwahnten Schrift tiber den Kanton Tessin (1928) 
schreibt F. ZSCHOKKE auf S. 42: ,,Eine Lokalitat bleibt auffallend arm 
an Insekten, die lichten Kastanienhaine, deren weite Verbreitung das 
Stimmungsbild der Siidtessiner Landschaft in so hohem Mae beein- 
fluBt, gestatten dem Insektenleben keine ausgiebige Entfaltung. Sie 
bieten auch anderen tierischen Lebewesen keine freundliche Heimat. 
Tierarmut ist eigentiimlicherweise das Merkmal der von Licht und Luft 
erfiillten Selven. Was fiir die Insekten gilt, behalt seine Giiltigkeit auch 
fiir die groBe Klasse der Spinnentiere und fiir die lichtscheuen Tausend- 
fiiBler.* 

ZSCHOKKE hat hiermit zweifellos insofern durchaus recht, als die 
Kastanien im Vergleich mit anderen hervorragenden Baumen von Insek- 
ten bedeutend weniger befallen werden. So gibt J. KALTENBACH in seinem 
beriihmten Werke ,,Die Pflanzenfeinde aus der Klasse der Insekten‘‘, 
Stuttgart 1874, fiir die Hdelkastanie als Bewohner an Coleopteren und 
Lepidopteren nur 23 Arten an, dagegen fiir Quercus deren 391! 

Trotzdem muB8 ich ihm, soweit es sich um Bodenkerfe handelt, ent- 
schieden widersprechen, d.h. nach meinen Erfahrungen sind das Fall- 
laub, die Frichte, die Holz- und Borkenabfdlle und der aus allen diesen 
Teilen sich bildende Humus fiir die Bodenfauna von so hervorragender 
Bedeutung, daB wenigstens in Italien kaum eine andere Pflanze eine 
aihnliche Beeinflussung der Bodenkerfe aufweisen kann. 

Nicht umsonst habe ich auch eine Art und eine Untergattung nach 
der Kastanie benannt. Unter den 71 in meiner Tabelle aufgefiihrten 
Diplopoden sind aber nicht weniger als 33 (durch c kenntlich gemacht), 
welche von mir ausschlieBlich oder teilweise an oder unter Kastanien- 
abfallen nachgewiesen worden sind, wahrend eine Reihe anderer dort 
noch erwartet werden kénnen, so daB rund die Hdlfte der Diplopoden- 
Fauna von Edelkastanien mehr oder weniger abhangig ist. 

Trotzdem ist meiner Ansicht nach diese Abhangigkeit fiir keine ein- 
zige Diplopoden-Form eine absolute im Sinne der Abhiingigkeit vieler 
Insektenarten, sondern nur eine relative, d. h. unter den gegebenen Ver- 
haltnissen befriedigen die Kastanien am besten die Anspriiche vieler 
Diplopoden (und zahlreicher anderer Bodenkerfe) sowohl hinsichtlich der 
Nahrung als auch betreffs der Deckung, aber wenn statt der Kastanien 
andere Baume, etwa Quercus, Fagus, Carpinus, Fraxinus, Corylus u. a. 
gegeben waren, wiirden sie dasselbe leisten, vorausgesetzt, da sie an 
Laub, Humus u.a. ebensoviel Nahrung und Deckung liefern wiirden. 
Direkt erwiesen habe ich einen solchen Ersatz namentlich bei Cylindro- 
iulus castanearum und turinensis, welche ich auch aus der Corylus-Zone 
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erweisen konnte, wihrend umgekehrt der vorwiegend in der Corylus-Zone 
heimatende Ormeoiulus infossus auch ausnahmsweise die Kastanienzone 
bewohnt. Gewisse Eigentiimlichkeiten der Kastanien, namentlich ihr 
zerstreutes Auftreten und dadurch starkere Belichtung und Erwirmung 
des Bodens, sowie lokale Anhaufungen von Fruchtabfillen und Laub 
spielen natiirlich fiir das Auftreten mancher Formen eine nicht geringe 
Rolle, aber was dem lichteren Stand an Deckung abgeht, wird teilweise 
durch die Massen der Abfalle ersetzt, teilweise, und zwar sehr haufig, 
durch die petriische Umgebung. Eine ganz besondere Vorliebe fiir die 
Kastanienbestiande zeigen die Cylindroiulinen, sind doch von mir unter 
12 Formen derselben 8 in den Kastanienhainen nachgewiesen worden. 
Umgekehrt sind dieselben nicht beliebt bei den Leptoiulinen, von welchen 
ich unter 10 Formen nur 2 dort angetroffen habe und auch diese nur ver- 
einzelt. Fir diese Gruppe sind die Kastanienbestande im ganzen zu licht 
und warm. Auch die verhaltnismafig sparliche Vertretung der Asco- 
spermophoren in Nordwestitalien ist teilweise auf diese Umstande zuriick- 
zufihren. 

Ks ist wohl] kein Zweifel méglich, daB die Edelkastanien in den Mittel- 
meerlandern ihre Urheimat besitzen. Ob das aber auch fiir Oberitalien 
gilt, will ich dahingestellt sein lassen. Jedenfalls machen die Kastanien- 
haine tiberall den Eindruck einer unter menschlichem Einflu8 stehenden 
Baumgattung, von der wir uns, zumal sie nach oben nicht ttber 1000 m 
hinausgeht und auch in den Kiistengebieten in der Regel durch andere 
Pflanzen ersetzt wird, namentlich Oliven und Kiefern, leicht vorstellen 
k6nnen, da8 sie in der Urzeit durch andere Baume ersetzt worden sei. 


1) Gibt es Beziehungen zwischen der Fauna der Diplopoden 
Deutschlands und Nordwestitaliens ? 


In meinem 85. bis 88. Diplopoden-Aufsatz ,,Zur Kenntnis der Zoo- 
geographie Deutschlands, zugleich tiber Diplopoden namentlich Mittel- 
deutschlands und Beitrage fiir die biologische Beurteilung der Eiszeiten*, 
Nova Acta d. Akad. d. Naturforsch. Halle 1917, 103, Nr 1, habe ich im 
XIII. Kapitel des 86. Aufsatzes, S. 85 besprochen ,,den EinfluB der Kalte- 
zeiten auf die Diplopoden und die Bedeutung dieser fiir die Beurteilung 
jener“‘. 

Es heiBt dort auf S. 91: ,,Das grundsatzlich Neue, was uns nunmehr 
durch die Endemischen der Germania montana zam BewuBtsein gebracht 
wird, liegt darin, daB wir es mit einer Diplopoden-Fauna zu tun haben, 
welche durch natiirliche Schranken gehindert wurde, in wirmere Gebiete 
auszuwandern. Sie konnten sich zwar mit den von Norden her Verdrang- 
ten zu einer Mischung vereinigen und auch von den siidlich gelegenen 
Hochgebirgen kamen sparliche Versprengte hinzu, aber alle der Germania 
montana urspriinglich angehérigen Endemischen sind beim Schwinden 
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der Eiszeiten weder nach Norden noch nach Siiden abgeriickt, bezeugen 
uns also das Dasein einer selbstdndigen mitteldeutschen Fauna, deren Kigen- 
art durch die Eiszeiten nicht hat verwischt werden konnen.“*‘ 

Als Endemische der Germania montana habe ich 36 Formen (19 Arten 
+ 17 Rassen) nachgewiesen. 

, Die simtlichen endemischen Diplopoden Mitteldeutschlands sind 
glazialresistent, nicht aber ,, Glazialrelikte‘‘, denn sie sind weder nach 
Norden oder Siiden abgewandert, noch tragen ihre Vorkommnisse den 
Charakter von inselartig zerstreuten, abgesehen von den bisher tiber- 
haupt nur vereinzelt beobachteten.* 

Um nun zu priifen, wie sich die Diplopoden Nordwestitaliens zu meinen 
fritheren Erérterungen tiber die Fauna Deutschlands verhalten, gebe ich 
hier zunachst ein Verzeichnis aller bis heute bekannt gewordenen Diplo- 
poden der Germania zoogeographica, in der am angefiihrten Ort von mir 
besprochenen Umgrenzung. 


Verzeichnis der Diplopoden Deutschlands. 


Brachydesmus swperus LAvTzEuu, 
Polydesmus testaceus Kocn, 
an helveticus VERHOEFF, 
is es geyert VERHOEFF, 
55 germanicus VERHOEFF, 
9 verhoeffii LOHMANDER (= complanatus VERH. non PoR.), 
35 complanatus Porat (genuinus) (= balticus VERH.), 


- + illyricus VERH., 
98 * constrictus LATZEL, ~ 
-. denticulatus Koou, 
Bs monticolus vallicolus VERH., 
ss edentulus, bidentatus VERH., 
oe coriaceus POoRAT, 
Strongylosoma italicum LatzE, 
ah pallipes LaTzEL, 


Scytalosoma albonanum LatzEL, 

Macrosternodesmus palicolus Bro. (= Titanosoma jurassicum VERH.), 
Orthomorpha gracilis Koon, 

Prionosoma canestrinii LarzEL, 

Pyrgocyphosoma titianum VERHOEFF, 

Craspedosoma simile Verh. (genuinum), 


os : ms rhenanum VERH., 

3s 35 oblongosinuatum VERH., 
re productum VERH., 

s wehranum VERH., 

e3 suevicum VERH. (genuinum), 
” A jurassicum VERH., 

PD A mixtum VERH., 

c vomrathi VEru., 

9 ‘ zollerianum VERH., 

As alemannicum VERH., 


” » alsaticum VERH., 
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Craspedosoma alemannicum brevidentatum VERH., 


AS es hohbarrense VERE., 

5 53 denticulatum B1cuER, 

33 55 bavaricum VERH., 

5 3 brevilobatum VERH., 

of 0 doggeranum VERH., 

A $5 salisburgense VERH., 

es rd danubianum VERH., 

x transsilvanicum VERH. (genuinum), 

Be A traunianum VERH., 

= aR austriacum VERH., 

ve a madidum VERH., 

Ss taurinorum, serratum ROTHENBUHLER, 

Ag germanicum (genuinum) VERH., 

a se saxonicum VERH., 
Ceratosoma karoli RoTHENBUHLER, 

% elaphron, nubium VERH., 

3 regale VERH. (genuinum), 

2 ,  wschliense VERH., 


Orotrechosoma alticolum VERH., 
Helvetiosoma alemannicum VERH. (genuinum), 


- on cornuigerum BIGLER, 
- jurassicum VERH., 
a S3 brevibrachium BIGLER, 


Dactylophorosoma nivisatelles VERH., 
Oxydactylon tirolense VERH. (genuinum), 
> of bodamicum VERH., 
Atractosoma meridionale LATzEL, 
Listrocheiritium noricum VERHOEFF, 


A cervinum VERHOEFF, 
$5 nubium VERHOEFF, 

ag styricum VERHOEFF, 
es susurrinum ATTEMS, 


Macheiriophoron alemannicum VuERH. (genuinum), 
“ a rotundatum VERH., 

cervinum VERH., 

wehranum VERH., 

= e caleivagum VERH., 

serratum BIGLER, 

verhoeffir BIGLER, 

a5 in excavatum VERH., 

Scotherpes (?) mamillatum Haase, 

Dendromonomeron lignivagum VERHOEFF, 

madidum VERHOEFF, 

bigleri VERHOEFF, 

admontanum VERHOEFF, 


39 33 
29 99 


39 29 
Syngonopodium aceris VERH., 
” 5 pallidum VERH., 


fp cornutum VERH., 
Trimerophorella nivicomes, muscorum VERH., 
Trimerophoron germanicum, rosent VERH., 
Mastigophorophyllon saxonicum VERH., 


Z. . Morphol. u. Okol. d. Tiere Bd. 17. Like; 
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Heteroporatia bosniense VERH., 

oy mutabile Lavz. 

55 vihorlaticum, albiae VERH., 
Haploporatia eremita VERH., 
Brachychaeteuma bluncki VERH., 

% verhoeffi SCHUBART, 
Orobainosoma flavescens LATz., 


i noricum VERH., 
AS germanicum VERH., 
a pinivagum VERH., 


Hylebainosoma tatranum VERH., 
Xylophageuma vomrathi VERH., 

an zschokkei BIauER, 
Chordeuma silvestre LAvz., 
Orthochordeuma germanicum VERH., 
Orthochordeumella pallidum ROTHENB., 


a fulvuum RoTHENB. (genuinum), 

a - alemannicum VERH., 

0 of simplex BIGLER, 
Microchordeuma gallicum Latz., 

3 voigti VERH. (genuinum), 

A ;, calcivagum VERH., 

a » postglaciale VERH., 
Halleinosoma noricum VERH. 

Be 5 clavigerum VERH., 


Isobates varicornis MENGE. 
Blaniulus guttulatus Lavz., 
Nopoiulus pulchellus Luacu (genuinus), 
a Re danubianus VERH., 

Choneiiulus palmatus NemuEc, 
Proteroiulus fuscus AM STEIN, 
Boreoiulus tenuis BrauEr, 
Tulus scanicus LOHMANDER, 

», terrestris Por., 

>»  scandinavius LATz., 

>»  eurypus ATTEMS, 
Ophiiulus fallax Mein (genuinus), 


AS » major BiGh.'u. VERE, 
ee nigrofuscus VERH., 
Leptoiulus simplex, glacialis VErn., 
AS marcomannius VERH. (genuinus), 
*s * traunianus VERH., 
4g alemannicus VERE. (genuinus), 
rs noricus VERH., 
Ay »  saalachiensis VERH., 
Ss abietum VERH., 
= belgicus Latz., 
* bertkaui Vuru., 
“8 trilobatus VERn., 
a proximus NEMEC, 
“— saltuvagus VERH., 


99 weber? VERH. 


Okologie 


der Diplopoden, besonders Nordwestitaliens. 


Hypsoiulus alpivagus VERH., 


ee - suevicus VERH., 
Microiulus laeticollis Porat, 
rs minutus PoRAt, 


Microbrachyiulus litoralis Vuru., 
Brachyiulus unilineatus Kocn, 


we sjaelandicus MEINERT, 
a projectus, dioritanus VERH., 
be BS kochi VERH., 


Oncoiulus foetidus Kocn, 
Cylindroiulus teutonicus Poc. (= londinensis aut.), 


~ boleti Kocu, 

- frisius VERH., 

ao britannicus VERH., 

wr truncorum SILVESTRI, 

Ns occultus Koc, 

Ee groedensis ATTEMS, 

ba silvarum MEINERT, 

nf luridus Latz., 

Ss meinerti VERHOEFF, 

ie partenkirchianus VERHOEFF, 
= zinalensis FaEs, 

Es nitidus VERHOEFF, 

a - levis VERHOEFF, 

ae 5; rhenanus VERHOEFF, 
“9 ellingsent VERHOEFF, 

ne apenninorum, batavus SCHUBART, 


Tachypodoiulus albipes Kocx, 
Schizophyllum sabulosum Latz., 

a rutilans Kocw, 
Leptophyllum nanum LAtze., 

- . elongatum VERH., 
Styrioiulus pelidnus Latz., 
Polyzonium germanicum BRANDT, 
Geoglomeris subterranea VERH., 

Se jurassica VERH., 
Gervaisia costata WAGA, 

. gibbula Latvz., 
3 noduligera VERH., 
Glomeridella germanica VERH., 

” 95 norica VERH., 
Glomeris helvetica VERH., 
transalpina Kocu, 
pustulata LATREILLE, 
ornata Koc, 
conspersa Kocu (genuina), 
pielachiana VERH., 
undulata Kocu, 
connexa Koc, 


guttata Risso, 
fagivora VERH., 


39 2? 
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Glomeris intermedia LATZ., 
‘ trisulcata ROTHENB., 
marginata VILLERS, 
hexasticha marcomannia VERH., 
3 Pe bavarica VERH., 
Haploglomeris multistriata Lavz., 
Polyxenus lagurus ant. 


29 


Es sind somit aus Germania zoogeographica 193 Diplopoden-Formen 
nachgewiesen worden, oder 143 Arten wenn wir von 50 Rassen absehen. 
Unter diesen 193 Formen befinden sich aber nur 10, namlich 


1. Brachydesmus superus, 6. Cylindroiulus zinalensis, 
2. Polydesmus verhoeffi, 7. Schizophyllum sabulosum, 
3. Craspedosoma taurinorum serratum, 8. Glomeris conspersa, 

4. Chordeuma silvestre, 9. Glomeris guttata, 

5. Cylindroiulus teutonicus, 10. Polyxenus lagurus, 


welche auch in Nordwestitalien vorkommen, oder 12, wenn wir von den 
Rassen absehen und allein die Arten in Betracht ziehen, so daf dann 
noch die beiden Glazialrelikten Leptoiulus simplex und Craspedosoma 
simile, von welchen oben schon die Rede war, hinzukommen. 

Von diesen gemeinsamen Formen sind Nr. 1, 7 und 10 so weit ver- 
breitet, daB sie uns nicht viel bedeuten kénnen, Nr. 2 und 4 sind so reich- 
lich in Frankreich vertreten, daB tiber dieses Land die breite Verbindung 
von Westdeutschland und Norditalien fiir diese Arten erfolgen konnte. 
Da8B Nr. 5 wahrscheinlich nach Italien verschleppt wurde, besprach ich 
schon oben. 

Nr. 3 und 6 haben die Zentralalpen bis in die Jetztzeit direkt durch- 
wandert, sind also von Deutschland nach Italien und umgekehrt durch 
kein Hindernis aufgehalten worden, weil sie ttberhaupt rein alpenlandi- 
sche Diplopoden vorstellen. Was schlieBlich aber die beiden Glomeris- 
Arten betrifft (Nr. 8 und 9), so sind sie zwar heute nicht so tief in die 
Alpenlander eingedrungen wie Nr. 3 und 6, weil sie hédhere Wiirmean- 
spriiche stellen und dementsprechend auch weite Gebiete auBerhalb der 
Alpenlander bewohnen, aber ihre eigentiimliche Verbreitung weist darauf 
hin, daB sie die inneren Alpenlander in einer fritheren wirmeren Periode 
durchwandert haben. 

Wenn sich also unter 254 in Deutschland und Nordwestitalien nach- 
gewiesenen Diplopoden nur 10 gemeinsame Formen befinden, dann ist 
das ein neuer Beleg fiir die Richtigkeit meiner Anschauungen iiber die 
eiszeitliche Beeinflussung der Fauna von Germania zoogeographica und 
namentlich auch fiir die Glazialresistenten. 

In Nordwestitalien, aber, wie ich schon jetzt mit aller Bestimmtheit 
erkliren kann, in Oberitalien itberhaupt sind innerhalb der Diplopoden- 
Fauna keine Zeugnisse dafiir gegeben, da® die Fauna Deutschlands in den 
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Eiszeiten in ihrer wtberwiegenden Mehrheit nach Siiden hin durch die 
Alpen abgewandert ware! Die wenigen Arten, welche beiden Lindern 
gemeinsam sind, lassen sich aber hinsichtlich dieser Gemeinsamkeit, wie 
eben besprochen wurde, auf andere Weise erklaren. 

Wie grundverschieden die Diplopoden-Faunen nordlich und siidlich 
der Alpen sind, erkennt man am deutlichsten aus einem Vergleich der 
Gattungen und Untergattungen, wobei ich iibrigens ganz Norditalien in 
Betracht ziehe. Aus Deutschland kennen wir 62 Gattungen (und Unter- 
gattungen) und von ihnen sind 31, also gerade die Hialfte, in Oberitalien 
und die weitaus meisten tiberhaupt in ganz Italien unbekannt, eine Tat- 
sache, welche fiir sich allein schon in staérkstem Widerspruch steht zu der 
Vorstellung, daB ein Hauptteil der deutschen Fauna durch die Hiszeiten 
nach Italien gedrangt und dann postglazial von dort wieder zuriick- 
gekehrt sein kdnnte! 

Unter 40 Gattungen (und Untergattungen) aber, die aus Norditalien 
bekannt sind, kommen 14 in Deutschland nicht vor. Hierbei sind jedoch 
einige Gattungen Nordostitaliens, die weder in Deutschland noch in Nord- 
westitalien auftreten, nicht mitgezahlt. 


7... Morphol. u. Okol. d. Tiere Bd. 17. 17b 


STUDIEN UBER DIE LEBENSERSCHEINUNGEN DER SILPHINI 
(COLEOPT.,). 
V. SILPHA TYROLENSIS LAICH. 
Von 
R. Heymons und H. v. LENGERKEN 
unter Mitwirkung von M. BAYER. 
Mit 4 Textabbildungen. 
(Eingegangen am 1. November 1929.) 
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Kinleitung. 


Unseren bisherigen Veréffentlichungen iiber die Silphini! reihen wir 
im folgenden Untersuchungsergebnisse tiber die Hochgebirgsart Silpha 
tyrolensis LAICH. an. 

S. tyrolensis Laicn. ist synonym mit alpina GerMaR. Neben Indi- 
viduen mit einfarbig schwarzen Elytren kommen innerhalb ein und des- 
selben engbegrenzten Wohngebietes Exemplare mit rétlich braunen 
Fliigeldecken und manchmal auch hellerem Halsschild vor. Diese auf- 


1 Bisher erschien: I. Silpha obscura L. Z. Morph. u. Okol. Tiere 6, H. 2, 287 
(1926). — II. Phosphuga atrata L. Ebenda 9, H. 1/2, 271 (1927). — III. X ylodrepa 


quadripunctata L. Ebenda 10, H. 2/3, 330 (1928). — IV. Blitophaga opaca L, 
Ebenda 14, H. 1, 234 (1929). : 


\ 
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gehellten Individuen sind tyrolensis Laicu. benannt worden. Es handelt 
sich hier nicht um unvollstandig ausgefirbte Stiicke, sondern um solche, 
die Zeit ihres ganzen Lebens nichtnachdunkeln. Wir haben also einen abn- 
lichen Fall von Rufinismus vor Augen wie bei Phosphuga atrata L., deren 
permanent rotbraune Form als f. brunnea Hrest. bekannt ist. Aus 
Spanien ist eine ,,var.‘‘ ambigua GRAELLS beschrieben worden, die wahr- 
scheinlich den Wert einer geographischen Rasse hat. Bei ihr sind die 
Rippen der Elytren kraftiger ausgebildet und die zahlreichen Griibchen, 
mit denen die ganze Oberflache des Kafers bedeckt ist, treten auf den 
Fligeldecken scharfer hervor. Sie kommt in der Sierra Guadarrama vor, 
einem nordspanischen, den Pyrenien siidlich vorgelagerten Gebirgs- 
massiv, dessen einzelne Gipfel tiber 2000 m in die Hohe steigen. Die von 
ScHauruss beschriebene S. fluctuosa ist mit ,,var.“‘ ambigua GRAKLLS 
synonym. 1926 beschrieb PoRTEVIN eine ,,var.‘‘ eterna, itiber deren 
systematischen Wert wir uns nicht 4uBern kénnen, und fiir die PorTEVIN 
folgende Diagnose aufgestellt hat: ,, Ponctuation des interstries normale, 
fine, les gros points peu nombreux.“ Die ,,Gebirgssylphe‘‘, wie wir sie 
nennen kénnen, wird von manchen Autoren, wie z. B. von PorRTEVIN, als 
S. nigrita CREUTZ und nicht, wie sonst tiblich, als tyrolensis Laicu. be- 
zeichnet, offenbar deswegen, weil der Name tyrolensis Latou. fiir Indi- 
viduen mit braunen Elytren erteilt wurde und der Name nigrita sich auf 
die pechschwarze, zahlenmakig haufigere Variante bezieht. Da das 
Verfahren Portrvins logisch und formal begriindet ist, kann nicht be- 
stritten werden. Dem ,,Sinne‘‘ nach aber, und vor allem, weil der Name 
tyrolensis LatcuH. eingebiirgert ist (ReITTER, Hatcu), méchten wir die 
Artbenennung tyrolensis LaicH. bevorzugen, zumal LAICHARTING die 
Spezies schon 1781, CreuTzER aber die Form migrita erst 1799 beschrie- 
ben hat. 

Die Art ist in den Alpen Europas verbreitet (einschlieBlich Pyrenien 
und Sierra Guadarrama in Spanien), kommt aber auch noch im hodheren 
Mittelgebirge (Glatzer Gebirge, Altvater, Vogesen und Gebirge Englands) 
vor. In den Gebirgen Englands und Irlands (FowLER) ist die Art weit 
verbreitet (England: z. B. im Cadr Idris, Cumberland, Durham; Nord- 
irland: Donegal, Antrim). 


A. Material. 

Kafer und Larven wurden Ende Juli bis Anfang August. 1928. bei 
Obersdorf im Allgiu von uns gesammelt, und zwar hauptsichlich im 
Oytal am Nebelhorn. Die Versendung erfolgte in den bekannten aus Alu- 
minium gestanzten Teeeiern, die lose mit frischem Gras gefiillt und mit 
einigen frischen Kleeblittern versehen wurden. Der mit 5—6 Larven 
oder ebensovielen Kafern beschickte Behalter wurde in eine passende 
kleine Pappschachtel verpackt. Ein verhaltnismaBig hoher Prozentsatz — 
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der Tiere kam, auf diese Weise versandt, wohlbehalten am Ziel an. Die in 
Berlin angelangten Tiere wurden im Laboratorium, in luftig verschlos- 
senen GlasgefiBen, paarweise isoliert, auf einer etwa 2.cm tiefen Erd- 
schicht geztichtet. 


B. Biologie der Imago. 
a) Nahrung. 

In der Nahrungswahl verhalt sich Silpha tyrolensis Laicu. ungefahr 
ebenso wie Silpha obscura L. Sie darf wohl ohne Bedenken als omnivor be- 
zeichnet werden, da sie sich sowohl von tierischen wie von pflanzlichen 
Stoffen erndhrt. In der Gefangenschaft nahmen die Kafer ohne Schwierig- 
keit Rind- und Schweinefleisch an. Daf ihnen Insektenaas ebenfalls ein 
willkommenes Futter ist, zeigte sich schon darin, dafi sie auf dem Trans- 
port von den Bayerischen Alpen nach Berlin die eingegangenen Artge- 
nossen ausgefressen hatten. Wir legten ihnen auch die verschiedensten 
Vegetabilien vor: Salat, Spinat, Radieschenblatter, Apfel, Birnen, 
Bananen. Sie wurden samtlich angenommen. Verschmaht wurden nur 
Pilze (Pfefferlinge). 

Der FreBakt selbst verlauft wie bei den iibrigen Silphini. Die Nah- 
rung wird mit den Mandibeln durchgeknetet und dabei mit einer braun- 
lichen Flissigkeit, dem Mitteldarmsaft, befeuchtet, der aus der Mund- 
offnung des Kafers austritt. Dieser lost extraintestinal die Nahrung teil- 
weise auf, die dann in den Darmtractus befordert wird. 


b) Allgemeine Lebensduperungen. 


Auch in ihren allgemeinen LebensaiuBerungen gleicht Silpha tyrolensis 
Latcu. der Silpha obscura L. Die Tiere zeichnen sich nicht durch kérper- 
liche oder psychische Besonderheiten aus. Im Gegensatz zu Silpha ob- 
scura hat Silpha tyrolensis wohlausgebildete Alae. Jedoch konnte bisher 
weder im Freien noch im Laboratorium jemals beobachtet werden. da8 
die Art von ihrem Flugvermégen Gebrauch gemacht hatte. Silpha tyro- 
lensis ist ein ausgesprochenes Bodentier, das mit seinen wohlausgebil- 
deten Extremitiiten in schnellem Lauf dahineilt. Kopulationen wurden 
wahrend der verhiltnismaBig kurzen Zeit, die wir die Tiere im Labo- 
ratorium zu studieren Gelegenheit hatten, nicht beobachtet. Dagegen 
konnten wir im Freien Kopulationen im August noch zahlreich beob- 
achten. Das § hilt das 2 wihrend der Copula an einem Fiihler fest, 
verfaéhrt also genau so, wie etwa Blitophaga opaca L., von der wir in 
der diesbeziiglichen Arbeit die Kopulationsstellung bereits abgebildet 
haben. ; 

Auf Beunruhigung hin scheiden die Kifer in derselben Weise wie ihre 
Verwandten einen braunlichen Tropfen aus der Analoffnung aus und yer- 
fallen gelegentlich in Thanatose, 
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c) Freilandbeobachtungen. 

Silpha tyrolensis Laicu. ist ein ausgesprochenes Hochgebirgstier, und 
zwar ein typisches biocénotisches Element der Alpenmatten. Die Art 
kann in den Alpen geradezu als Hohenindikator dienen, da der vom 
Tale aufwarts Steigende stets erst in etwa 1000 m Hohe auf die Kifer 
stot. Die Imagines und Larven, die Ende Juli! und den ganzen August 
hindurch nebeneinander auftreten, bewegen sich hastig laufend im 
niedrigen Graswuchs der Almen und sind im Gewirre der Pflanzen nur 
von einem geiibten Auge zu finden. Desto leichter entdeckt man sie, 
wenn sie auf den schmalen, von Hirten und Wanderern getretenen Pfaden 
dahineilen. Nach GANGLBAUER, REITTER und anderen Beobachtern hal- 
ten sich die Kafer auch unter Steinen auf. Wir konnten sie in den Baye- 
rischen Alpen Ende Juli und den ganzen August hindurch aber am Tage 
niemals unter Steinen finden. 

Schon der erste Beobachter der Art, LAICHARTINGER, gibt an, daB er 
die Art auf Viehalpen, ,,auf den feuchten Wiesen sehr gemein‘“ in Tirol 
gefunden habe, und Heer, der zuerst die Larve beschrieb, beobachtete 
diese in den Glarner und Ratischen Alpen in 5000—7000 FuB Héhe. 
Das von Everts gemeldete Vorkommen bei Leiden ist ein rein zufalliges. 
Die Tiere dirften, wie der Autor selber schon annimmt, mit Alpen- 
pflanzen voriibergehend eingeschleppt worden sein. In ihren Wohnge- 
_bieten kommen Larven und Kafer gegen Ende Juli und den ganzen 
August hindurch gleichzeitig vor, ein Zustand, der sich aus der lange an- 
dauernden Eierlegeperiode, wie wir sie auch von anderen Silphenarten 
kennen, erklart. Im gebirgigen Teile Nordenglands (Durham) erscheinen 
die Kafer einzeln schon gegen Ende April (WatsH), um dann im Mai recht 
zahlreich zu werden. 

Larven und Imagines konnten den ganzen Tag tiber von Sonnenauf- 
gang bis zum Einbruch der Dammerung in lebhafter Tatigkeit ange- 
troffen werden. Sie sind demnach Tagtiere. Nachts saBen sie regungs- 
los in ihren Behaltern. Wir vermochten nicht zu entscheiden, ob sie auch 
im Freien nachts ruhen, eine Liicke in unserer Beobachtung, die jedoch, 
was die Larven anbelangt, durch XamBevus Angaben ausgefiillt wird, daf 
die Larven sich nachts unter Steinen und Moos verbergen. Wir sahen die 
Imagines unter natiirlichen Bedingungen gelegentlich an zarten Grasern 
und Blattern verschiedener Pflanzen fressen, eine Tatigkeit, die sie auch 
in der Gefangenschaft fortsetzten. Uber den Anteil der animalischen 
Substanzen an ihrer Ernaihrung vermochten wir im Freien nichts festzu- 
stellen. Jedoch hat Wa.su die Kafer in der ersten Halfte des Mai in 
’ Durham (England) an toten Insekten, an getrockneten toten Wiirmern, 


1 Dienstliche Obliegenheiten verhinderten uns, unsere Beobachtungen auch 
auf friihere Monate auszudehnen, | 
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toten Bienen (Andrena, Halictus), toten Olkifern (Meloe proscarabaeus L.) 
und toten Genossen der eigenen Art, aber nicht an groBeren Kadavern 
(Hunde) gefunden. XamBuu bezeichnet Larven und Imagines als phyto- 
phag. 

Wie unsere Beobachtungen im Laboratorium zeigen, findet die Eiab- 
lage in einer Erdhohle statt, in der etwa 10 Kier gemeinsam untergebracht 
werden. Wir vermuten, daB die Eiablage im Hochgebirge im Mai be- 
ginnt. Am Mont Genéve, in den Cottischen Alpen, auf der Grenze zwi- 
schen Frankreich und der Schweiz erscheinen die ersten Larven im Juni 
(XamBeEu). Wenn die Larven sich hauten wollen, suchen sie Schutz unter 
Steinen. Wir fanden verschiedentlich abgestreifte Exuvien unter Steinen, 
sowohl in den Bayerischen Alpen als im schweizerischen Gebirgsmassiv 
der Bernina. 

Wahrend Heer die Puppe noch nicht kannte, fand RoSENHAUER sie 
in den Bergen Tirols als erster im Juni unter Steinen, eine Beobachtung, 
die spaiter von XAMBEU, der die Puppen im Juli in den Cottischen Alpen 
sammelte, bestatigt wurde. Auch wir trafen in friiheren Jahren die 
Puppen in den Bayerischen Alpen Ende August in einer kleinen Erd- 
kammer unter Steinen an, unter denen der Jungkafer seine Ausfarbung 
abwartet. 

Die Uberwinterung erfolgt, nach unseren Gefangenschaftsbeobach- 
tungen zu urteilen, als Imago. 


d) Wirtschaftliche Bedeutung. 

Die Art ist wirtschaftlich ohne Bedeutung. Auf die Angabe Krrcu- 
NERS, der Silpha nigrita Creutz. als Riibenschadling auffiihrt, kbnnen 
wir keinen groBen Wert legen, zumal der genannte Autor unter anderen 
auch S. atrata L. als Riibenschadiger anfiihrt, eine Art, die ausschlieBlich 
animalische Kost (Schnecken) friBt. In den Héhenlagen, in denen 
S. tyrolensis Laicu. vorkommt, werden Riiben nicht angebaut. Vor allem 
paBt die Angabe Krrcuners fiir die Larven ,,sie verwiisten (nebst an- 
deren Arten, Verf.) oft ganze Felder“ in keiner Weise, wenn man die Ver- 
breitung der Gebirgssilphe beriicksichtigt und zu der Verbreitung des 
Riibenbaues in Beziehung setzt. 


e) Darmtractus der Imago. 


Bei einer Gesamtkérperlange von durchschnittlich 16 mm mit der 
Darmtractus der Silpha tyrolensis im ganzen 46mm. Davon kommen auf 
den Mitteldarm 15, auf den Enddarm 27 mm. Ein dhnliches Verhaltnis 
zwischen den Lingen von Mittel- und Enddarm hatten Silpha obscura 
(16 und 33 mm), Xylodrepa quadripunctata (17 und 23 mm) und Oeceo- 
ptoma thoracica (19 und 28 mm). Abweichend sind Phosphuga atrata 
(12,6 und 40 mm) sowie Blitophaga opaca (14 und 18 mm) 


¢ 
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Die Anatomie und Histologie des Darmtractus der Silphint haben wir 
in unserer Arbeit iiber Phosphuga atrata L.1 beschrieben. Der Darm von 
Silpha tyrolensis bietet iiber das dort Ausgefiihrte hinaus keine Besonder- 
heiten. 

{) Eiablage. 

Da das Untersuchungsmaterial erst Anfang August bei uns eintraf, 
konnten wir nur noch den Schlu8 der Eiablageperiode beobachten. Wie 
die tbrigen Silphini legt auch Silpha tyrolensis die Kier in der Erde ab. 
Am Grunde der GlasgefaiBe fertigt das Weibchen mit dem Hinterleibs- 
ende eine verhaltnismabig wmfangreiche Hohle von 1*/,.—2 em Durch- 
messer an, in die es im Gegensatz zu den bisher untersuchten Silphini die 
Hier nicht einzeln, sondern in der Regel in leicht verklebten Haufen von 
durchschnittlich 11 Stiick ablegt. Auer diesen Eihaufen fanden wir hin 
und wieder auch ein einzelnes Ei in der Erde. In der Zeit vom 4. VIII. 
bis 9. VIII. wurde von jedem Q ein solches Gelege produziert. Damit 
war aber offensichtlich die Eierlegeperiode voriiber, denn wir fanden bis 
zum 15. VIII. nur noch einige wenige einzelne Kier. Spater erlosch die 
Legetatigkeit ganzlich. Ein 9, das gelegentlich der Kontrolle des Zucht- 
gefaBes beim Hierlegen gestért wurde (es 
hatte bereits ein Ei abgelegt), fertigte sich 
eine neue Erdhoéhle an, in der es den Rest 
der Eier ablegte. 


g) Hilfsapparat bei der Eiablage. 

Der Scharrapparat, mit dem das Sil- 
phidenweibchen die Erdhéhle anfertigt, in 
die es je nach der Art ein oder mehrere 
Fier ablegt, ist bei allen Silphint im Prin- 
zip gleich gebaut (Abb. 1). Wie wir bereits 
in unserer Arbeit tiber ,,Silpha obscura“ L. 
beschrieben haben, schlieSen sich, vonder 
Dorsalseite gesehen, an das 9. Tergit rechts 
und links die beiden Basalglieder (Bs) und 
dann die Endglieder (Hg) mit den Styli Es 
(St) an. peep el Eee ag er seid 

Es gibt jedoch artspezifische Unter- ) yi onung, St Stylus, Bg En a. 
schiede in der Ausgestaltung dieser Organe lied, Ve Baselitieds ee. Tergit, 
in der Reihe der Silphini, und diese Ver- 7 
schiedengestaltigkeit ist erstens in der besonderen Form des 9. Tergits und 
zweitens im Endglied und der Art, wie der Stylus eingefiigt ist, gegeben. 

Bei Silpha. tyrolensis ist das Endglied terminal wenig eingebuchtet. 
Der Stylus ragt iiber das Endglied hinaus. Die nach innen (analwirts) 


1 Diese Zeitschrift 9, H. 1/2, 281—287. 
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gerichtete Seite des Endgliedes zeigt eine geringe Verlangerung gegen- 
iiber der AuBenseite. Diese Verlangerung fehlt bei Phosphuga atrata 
noch giinzlich, bei Silpha tyrolensis ist sie angedeutet, bei Xylodrepa 
quadr. etwas stiirker ausgepragt. Bei Silpha obscura iiberragt die ver- 
langerte Innenseite des Endgliedes den Stylus etwas, bei Oeceoptoma 
thoracica bereits betrichtlich, und in der Gattung Blitophaga ist die 
Innenseite des Endgliedes zu einem langen Fortsatz ausgezogen und auch 
die AuBenseite ein wenig verlingert, so daB der Stylus in einer tiefen 
Bucht eingebettet liegt. 
h) Absterben und Winterschlaf. 


In der zweiten Halfte des August starben die meisten Altkafer all. 
mahlich ab. Ein Paar hielt sich bis in den November hinein. Das 9 er- 
lebte sogar noch den Dezember. Die Tiere waren in einem ungeheizten 
Raum untergebracht. Wahrend die alte Generation allmahlich abstarb, 
zogen sich die Jungkafer zum Winterschlaf in die Erde zuriick. 


C. Ei- und Embryonalentwicklung, Hiutung und Schliipfvorgang. 


Die Eier von Silpha tyrolensis Latcu. sind glatt und gelblich weib, wie 
die der iibrigen Silphini. Ihre Form ist oval. Die Lange der beiden 
Durchmesser betragt durchschnittlich 2,46 mm bzw. 1,93 mm. 

Die Embryonalentwicklung dauerte wahrend unserer Beobachtungs- 
zeit im August 5 Tage. Die durchschnittliche Temperatur wahrend dieser 
Zeit betrug + 22° C. 

Die Embryonalvorgiinge sowie das Schliipfen und die Ausfarbung der 
Larve verlaufen in einer Weise wie wir das bereits fiir andere Silphini 
geschildert haben. 

D. Biologie der Larve. 
a) Allgemeine Lebenséuferungen. 


Die Larven der Silpha tyrolensis sind lebhafte Tiere. Auf Beunruhi- 
gung hin versuchen sie entweder mit hastigen Bewegungen zu entfliehen, 
oder sie verfallen in Thanatose. In der Futterwahl verhalten sich die 
Larven ebenso wie die Imagines. Sie nehmen sowohl Fleisch als Pflan- 
zenkost zu sich, sind also omnivor. Bei der Aufzucht wurde Rind- und 
Schweinefleisch gern angenommen, ebenso aber auch Spinat, Salat, 
Léwenzahn, Radieschenblatter, Bananen, Apfel, Birnen und Stiickchen- 
von Moorriiben. Im Gegensatz zur Imago nimmt auch die Larve von 
S. tyrolensis Latcu., genau wie die iibrigen Silphini-Larven, feste Nah- 
rungspartikel in ihren Darmtractus auf. 


b) Entwicklung der Larve und Verpuppung. 


Die von uns im August 1928 bei einer durchschnittlichen Temperatur 
von + 22° © gezogenen Larven entwickelten sich in 26 Tagen zu Jung- 
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kafern. Das I. Larvenstadium dauerte im Mittel 5 Tage, das II. 2 Tage, 
das III. 5 Tage. Zur Verpuppung vergruben sich die erwachsenen Larven 
2—3 cm tief in der Erde. Sie stellten durch schlagende und drehende 
Bewegungen mit dem Abdomen einen kleinen Hohlraum her, in dem gie 
sich etwa 4 Tage spater in Puppen verwandelten. Die Puppenruhe 
dauerte im Durchschnitt 10 Tage. Dann erschienen die J ungkéafer. 


4 


Abb. 2, Imago von Silpha tyrolensis LAICH. (etwa 4,8 vergr.). Gez. von M. LANDSBERG. 


E. Der Jungkifer (Abb. 2). 


Wenn der Jungkafer schliipft. sind Abdomen und Hlytren noch vollig 
weiB, Kopf, Halsschild, Schildchen, Beine und Hinterleibsspitze da- 
gegen rotbraun. Nach etwa 2 Tagen ist der Kafer ausgefarbt und ver- 
laBt die Puppenhohle. Wie wir an anderer Stelle bereits erwahnten, be- 
halten manche Individuen zeitlebens eine briiunliche Farbung der Fligel- 
decken. Schon ehe die Tiere gefressen haben, scheiden sie auf Beun- 
ruhigung hin einen in diesem Falle hellen, gelblichen Tropfen aus dem 
After und aus dem Munde ab. In Begleitung treten haufig Thanatose- 
erscheinungen auf. Sobald der Kafer ausgefarbt ist und die Puppenhohle 
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verlassen hat, begibt er sich auf die Nahrungssuche und nimmt reichlich 
Nahrung zu sich. In der Nahrungsauswahl und den sonstigen Lebens- 
iuBerungen stimmt er mit den Altkafern iiberein. 


F. Morphologie der Larvenstadien. 


Die Larve von Silpha tyrolensis Latcu. wurde bereits von HEER (1836) 
beschrieben und (wenn auch unzulinglich) abgebildet. Eine weitere 
Larvenbeschreibung, die sich auf die erstgenannte sttitzt, lieferte Xam- 
BEU. Die Larve gehort dem flachen, breiten Typus der Silphidenlarven 
an und gleicht im Habitus der Larve von Silpha obscura L. Der Haupt- 
unterschied besteht in der Farbung. Wahrend die Larve von S. obscura 
meist ziemlich hell gelbbraun ist und schwarze Zeichnung aufweist, ist 
tyrolensis in allen Stadien ganz schwarz mit griinlichem Metallglanz. 

Wie aus der folgenden Tabelle hervorgeht, betragen die Kérpermafe 
der drei Larvenstadien fiir die Lange 8, bzw. 14, bzw. 20 mm im Mittel 
bei einer Korperbreite voa 4, bzw. 5,5, bzw. 7,5 mm. 


Tabelle 1. Einige durchschnittliche KérpermaBe in Millimeter zum Vergleich der 
drei Larvenstadien von Silpha tyrolensis LAicu. 


Korpergr6Be | Kopf | Antennen | Analsegment Pseudocerci 
ee ee er ee ee ee ce ee Sle ae 
[Bees | Bethe pean Eee ener | Glied | Gitea || PNEe | Beetee |) erica | aed borste 
| | | | | | | 
L, | 8 | 4 | 112) 1,50] 0,53| 0,52! 0,69! 0,46 0,71 0,52) 0,36 0,22 
L, 14 db Weli2 2,19 | 0,74 | 0,71 | 0,86 | 0,67 | 1,09 0,75 | 0,34) — 
L, | 20 | 7,5 | 2,31] 2,69] 0,86| 0,69| 0,91] 0,74| 1,29| 0,93] 0,34) — 


I, Larvenstadium (Abb. 3a). 

Ké6rperlange: 8 mm. 

Der Kopf: Der Kopf mit 1,12 mm von vorn nach hinten (Tabelle) 
und 1,50 mm von rechts nach links hinter der Antennenwurzel gemessen, 
ist also etwas breiter als lang. Die 6 Ocellen jederseits liegen, wie bei 
allen Silphini-Larven in 2 Gruppen von 4 bzw. 2 Ocellen dorsal und 
ventral in der Umgebung der Antennenwurzel. Die Stirn ist verstreut 
beborstet. Von den drei Antennengliedern sind die beiden ersten un- 
gefahr gleich lang (0,53 mm), das dritte mi®t dagegen im Durchschnitt 
0,69 mm. Auch bei dieser Larvenform tragt das zweite Antennenglied 
am apikalen Ende seitlich von der Gelenkfliche ein rundes, weichhautiges, 
Ran Borsten umgebenes und mit Sinnesorganen ausgestattetes 

eld. 

Der Bau der Mundwerkzeuge ist der gleiche wie bei den ubrigen 
Silphinenlarven. Wir kénnen in allen Teilen auf die Beschreibung der 


Larve von Silpha obscura L. verweisen, die wir in Teil I der vorliegenden 
Studienreihe gegeben haben. 
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Die Dorsalseite: Die Dorsalseite der Larve ist glatt und schwach glan- 
zend. Sie ist mit nicht sehr dicht stehenden, ganz kurzen, nur mit der 
Lupe sichtbaren Harchen bedeckt. 

Der Prothorax ist trapezférmig mit anndhernd geraden Begrenzungs- 
linien und abgerundeten Ecken. Die Seitenrander itberragen den Larven- 
k6rper wie bei allen Silphinenlarven. Die kaudalen Ecken sind nur 
ganz wenig nach hinten ausgezogen. Hine feine Linie, die Priiformation 
des Hautungsspaltes, lauft median iiber alle drei Thoraxsegmente hin. 

In der Region des Meso- und Metatho- 
rax, sowie des ersten Abdominalsegmentes 
verbreitert sich der Larvenkérper noch et- 
was, um sich vondaab in kaudaler Richtung 
allmahlich wieder zu verjiingen, soda er im 
ganzen eine langlich-ovale Gestalt besitzt. 

Meso- und Metathorax sind in der Aus- 
dehnung von vorn 
nach hinten nur et- 
wa halb so lang wie 
der Prothorax. Seit- 
lich laufen sie, wie 
auch die Abdomi- 


a b c 
Abb. 3a—ec. a I. Larvenstadium von Silpha tyrolensis LAIOH. (etwa 3,5 X vergr.). b I. Larven- 
stadium (etwa 3 vergr.). c III. Larvenstadium (etwa 4X vergr.). Gez. von M. LANDSBERG. 


nalsegmente, in fliigelformige ,,Paratergite aus. Jedes Paratergit tragt 
an seiner kaudalen Ecke eine kraftige, nach hinten gerichtete Borste. 
Die Rander der Paratergite sind mit einzelnen kleineren steifen Borsten 
ausgestattet. Diese sind wahrscheinlich Sinneshaare, die die Berithrung 
eines Tergites mit dem benachbarten bei den Bewegungen des Tieres 
perzipieren. i a ae 

Die Tergite sind einfache, glatte, schmale Chitinspangen, die in die 
beschriebenen seitlichen Anhange auslaufen. Beim 9. Abdominalseg- 
ment sind die Paratergite nur andeutungsweise vorhanden. Das Tergit 
endet jederseits kaudal in einer kleinen Spitze mit Borste. In medianer 
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Richtung daneben entspringen aus der Intersegmentalhaut die beiden 
zweigliedrigen Pseudocerci. Das erste Glied tiberragt mit einer durch- 
schnittlichen Linge von 0,52 mm meistens bereits das Analsegment 
(etwa 0,46 mm lang) ein wenig. Das zweite Glied ist im Mittel 0,36 mm 
lang und tragt noch eine steife Endborste von 0,22 mm Lange im Mittel 
(vgl. Tabelle). Das 10. Abdominalsegment stellt sich auch bei dieser 
Larve als ein etwa 0,46 mm langes Chitinrohr mit ovalem Querschnitt 
dar. Den distalen VerschluB des Rohres bildet eine weiche, elastische 
Haut, das Pygopodium, die den After umgibt und beim Kriechen der 
Larve saugnapfartig der Unterlage angepreBt werden kann und dem Tier 
besonders an glatten Flachen (Steinen, Pflanzenteilen) beim Klettern 
einen wesentlichen Halt gewaihrt. Der distale Rand des erwahnten 
Chitinrohres ist von einem Kranz langerer Borsten besaumt. 

Die Ventralseite: Der Bau der Ventralseite der Larve entspricht 
wiederum dem der anderen bisher beschriebenen Silphini-Larven. Der 
Thorax ist auf der Ventralseite gréBtenteils weichhautig, abgesehen von 
chitindsen Versteifungen an der Basis der Beine, in der Umgebung des 
Stigmas, das jederseits im Prothorax liegt, und in der Kopfbeuge. 

Auch das 1. Abdominalsegment ist ziemlich weichhautig, mit einem 
medianen, etwas kraftigeren Chitinschild. Das 2.—8. Abdominalseg- 
ment wird auf der Ventralseite von je einer glatten Chitinspange bedeckt. 
Am kaudalen Rande tragen diese Spangen je eine Reihe einzeln stehen- 
der, steifer Borsten. Seitlich laufen die Sternite, ahnlich den Tergiten, 
in fliigelf6rmige Anhange aus, mit nach hinten gerichteten, bedornten 
Ecken. Doch sind diese ,, Parasternite‘‘ bedeutend kleiner als die ,, Para- 
tergite*‘ der Dorsalseite und werden von diesen weit iiberragt. Zwischen 
Sternit und Tergit liegt bei jedem Segment die weichhautige Pleure, bei 
der nur das darin liegende Abdominalstigma von einem Chitinhof um- 
geben ist. Beim 9. Abdominalsegment stoBen Tergit und Sternit direkt 
in einer Kante zusammen, die, wie schon erwahnt, distal eine nach hinten 
gerichtete Borste trigt. Das Analsegment wurde bereits beschrieben. 
Die Extremitaten stimmen im Bau mit denen der anderen Silphini- 
Larven genau iiberein. Wir haben sie in unserer Arbeit iiber Silpha 
obscura L. ausfiihrlich beschrieben. 


II. und III. Larvenstadium (Abb. 3b und c). 

Korperlange: L, 14 mm; L; 20 mm. 

Die Unterschiede zwischen den Larvenstadien sind, wie bei den 
ubrigen Silphini-Larven auch, nicht in der auReren Organisation des 
Ko6rpers, sondern nur in absoluten und relativen Differenzen der Korper- 
ausmafe festzustellen. 

In den meisten Fallen geniigt zur Unterscheidung der Stadien die 
Feststellung der Kérpergré8e. Doch konnen hier in den verschiedenen 
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Ernahrungs- und Bewegungszustinden der Tiere, sowie kurz vor und nach 
den Hautungen Unsicherheiten auftreten, so daB man zweckmabig Kor- 
perteile, die diesen Schwankungen nicht ausgesetzt sind, in ihrer GroBe 
miteinander vergleicht. Die Tabelle 1 enthilt derartige Messungen. 

Der Vergleich der dort aufgefiihrten 
Zahlen laBt einige Besonderheiten im 
Wachstum der Larven erkennen. Wahrend 
z. B. Lange und Breite des Kopfes ziem- 
lich gleichmaBig von einem Stadium zum 
nachsten um etwa 0,5—0,6 mm zunimmt, 
wachsen andere K6rperteile recht ungleich- 
maBig. Am auffallendsten ist dies bei den 
einzelnen Antennengliedern. Das 1. Glied 
wachst im Laufe der Entwicklung am 
starksten (0,33 mm), das 2. am schwich- 
sten (0,17 mm), so daB sich die relativen 
Langen der Glieder verschieben. Auch bei 
den Pseudocerci wachst nur das 1. Glied, 
wahrend das 2. stehen bleibt. 


G. Morphologie der Puppe (Abb. 4). 

Die Puppe von Silpha tyrolensis LatcH. 
wurde bereits von ROSENHAUER 1882 be- 
schrieben. Sie gleicht den Puppen der 
wibrigen Silphini genau. Thre Korperlange 
ohne Pseudocerci gemessen, betragt unge- 
fahr 15mm bei einer Thoraxbreite von 
6 mm, sie stimmt also hierin ungefahr mit 
Silpha obscura L. iiberein. Auch sonst paBt 


O ce : Abb. 4. Puppe 
die von uns fiir Silpha obscura L. gegebene von Silpha tyrolensis Latcu., ventral 


(etwa 5X vergr.). 


Puppenbeschreibung auch auf die Puppe 
von Silpha tyrolensis Latcu. mit der Einschrankung, da die besser aus- 
gebildeten Hinterfliigel der tyrolensis wie die Elytren etwa 5 mm lang 
sind. Auch die tyrolensis-Puppe hat auf dem Metasternum zwei kleine, 


dornférmige Zapfen von unbekannter Bedeutung. 


a 
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(Aus dem Zoologischen Institut der Universitat Tokio.) 


UNTERSUCHUNGEN UBER DIE SPEICHELDRUSE 
DER LIBELLEN. 


Von 
HIDEMITI OKA. 
Mit 18 Textabbildungen. 
(Hingegangen am 6. November 1929.) 
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Den Inhalt dieses Aufsatzes bildet das Ergebnis einer morphologisch-physio- 
logischen Untersuchung iiber die Speicheldriise der Libellen, die ich 1926/27 ge- 
macht habe. 

Ich wahite aus zweierlei Griinden als Untersuchungsobjekt Libellen. Erstens 
ist das Material sehr leicht zu bekommen, und zweitens stellen die Libellen trotz 
ihrer spezialisierten Koérpereinrichtungen doch eine primitive Insektenordnung 
dar, so daB wir, ausgehend von den an ihnen gewonnenen Resultaten, zu einem 
klaren Verstaindnis des urspriinglichen Baues der Speicheldriise der Insekten ge- 
langen kénnen. 

Meine Untersuchung bezieht sich auf Orthetrum albistylum speciosum UHLER 
und Sympetrum Darwinianum Surys., und zwar wurde das erste fiir die anato- 
mische, das zweite fiir die hisiologieche Untersuchung benutzt. Diese Uneinigkeit 
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kam dadurch zustande, daB ich den ganzen Sommer (1926) mit der anatomischen 
Untersuchung zubrachte und die histologische Untersuchung erst im Herbst an- 
fing, als es O. albistylum speciosum nicht mehr gab. Auch einige andere Arten 
wurden vergleichsweise in die Untersuchung einbezogen. 

Die ganze Arbeit gliedert sich in drei Hauptabschnitte. Im ersten Abschnitt 
wird die Morphologie der Speicheldriise und des dazugehérigen Nervenapparates 
behandelt. Im zweiten Abschnitt wird die histologische Veranderung der Driisen- 
zellen wihrend der Sekretion diskutiert, da auf diesem Gebiete unsere Kenntnisse 
heute noch ziemlich liickenhaft sind. Im dritten Abschnitt wird eine neue Auf- 
fassung iiber die Beziehung zwischen acinésen und tubulésen Speicheldriisen, zu 
der ich im Laufe dieser Untersuchung gelangt bin, erértert; sie ist um so bedeu- 
tungsvoller, als sie mit der Frage nach dem Ursprung der Spinndriise der Seiden- 
raupe in direkter Beziehung steht. 

Es ist mir eine angenehme Pflicht, meinem verehrten Lehrer an der Univer- 
sitat Tokio, Herrn Professor Goro, fiir seine liebenswiirdige Unterstiitzung mei- 
nen verbindlichsten Dank auszusprechen. 


Material und Methode. 


Als Untersuchungsobjekte wurden, wie schon oben erwahnt, Orthetrum albi- 
stylum speciosum UBLER und Sympetrum Darwinianum SEys. benutzt. Sie wur- 
den alle in dem botanischen Garten der hiesigen Universitat von mir gesammelt. 

Die anatomische Untersuchung der Driise und des dazugehérigen Nerven- 
apparates wurde mit Hilfe eines gew6hnlichen Prapariermikroskops von ZEISS 
ausgefihrt. 

Fiir die mikroskopische Untersuchung muBte die Driise vorher aus dem Tiere 
herausgenommen werden, was anfanglich nicht ohne Schwierigkeit geschah. Nach 
vielfachen Versuchen fand ich folgende Methode als die beste: Man betaiubt das 
Tier mit Chloroform, schneidet den Kopf und den Hinterleib ab und halbiert dann 
den Brustkorb mit einem scharfen Messer in zwei gleiche Halften. Dabei bleibt 
die Driise immer als Ganzes in der einen oder anderen Halfte, und niemals ge- 
schieht die ZerreiBung. Auf diese Weise gelang es mir, nach einiger Ubung die 
Driise ziemlich schnell und sicher herauszunehmen. 

Als Fixierungsmittel wurden benutzt: Verschiedene Gemische von FLEMMING, 
ZENKER, GILson, Bouin und reine Sublimatlésung. Das fixierte Objekt wurde 
uber Chloroform in Paraffin eingebettet. Die Schnitte wurden gefarbt mit Hama- 
toxylin nach HEtpENHAIN oder DELAFIELD (mit oder ohne Nachfarbung), Sa- 
franin-Lichtgriin oder Saurefuchsin-Anilinblau-Orange nach Manuory. Die 
Schnittdicke betragt 4—6 yw. Unter den genannten Fixierungsmitteln erwies sich 
das ZunkeERsche Gemisch als das beste. Nicht minder gut war das FLEMMINGsche 
Gemisch. Auch M. Eimassran (1910) berichtet in seiner Arbeit iiber die Speichel- 
driisen der Milben, da8 er mit dem ZenKERschen oder FLEMMINGschen Gemisch 
die besten Resultate erzielen konnte. Er hat daraus den SchluB gezogen, daB das 


in diesen Gemischen enthaltene Kaliumbichromat fiir die Fixierung der Driise - 


besonders geeignet sei. 
1. Morphologischer Teil. 


Historisches. 


Uber die Speicheldriisen der Libellen liegen meines Wissens bis jetzt nur drei 
Arbeiten vor: N. Porerasew, Des glandes salivaires chez les Odonates. C. r. Acad. 
Sci. Paris 91 (1880). — Derselbe, Speicheldriisen bei den Odonaten. Horae Soc. 
Ent. Ross. 16 (1881). — L. Borpas, Les glandes salivaires des Pseudo-neuro- 
ptéres et des Orthoptéres. Arch. de Zool, expér. 5 (1897) 


. 
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PoLETAJEW (1880, 1881) hat zum erstenmal die Existenz der Speicheldriise 
bei den Odonaten nachgewiesen, und zwar bei allen drei Familien derselben!, Er 
stellte folgendes fest: Die Speicheldriise der Libellen, die ihrer anatomischen Be- 
schaffenheit nach zu den acinésen Driisen gerechnet werden muB, befindet sich 
im Thorax. Sie ist paariges Organ, jede Halfte besitzt ihren eigenen Ausfiihrgang. 
Die zwei Ausfithrgange vereinigen sich im Kopf zu einem gemeinsamen Gang, der 
unterhalb der Zunge nach aufen miindet. Kurz vor der Vereinigungsstelle erwei- 
tert sich jeder Ausfiihrgang zu einer Ampulle, die je nach den Arten bald rundlich, 
bald eiférmig ist. PoLETasmw gibt die Abbildungen der Speicheldriisen von Lestes 
sponsa, Libellula scotica und Aeschna grandis. 

N. Borpas (1897), der wirklich Spezialist in den Speicheldriisen der Insekten 
genannt werden kann, untersuchte mehr als 20 Arten von Odonaten (unter ihnen 
sind 11 Arten Agrionidae, 6 Arten Aeschnidae und 6 Arten Libellulidae) und be- 
statigte vollauf die obige Behauptung Potetrasews. Er teilte ferner das ganze 
Driisensystem in zwei Abschnitte ein, d. h. in die Oberschlundlappen (les grappes 
sus-oesophagiennes) und die Unterschlundlappen (les grappes sous -oesopha- 
giennes). Die ersten befinden sich oberhalb des Osophagus, die zweiten zwischen 
dem Osophagus und den ersten Thorakalganglien. Die ersten kénnen auch ganz- 
lich fehlen. Was die Histologie der Driise betrifft, so besteht die Wand jedes 
Driisenacinus aus drei Schichten, namlich einer Basalmembran, einer Lage von 
Driisenzellen und einer Intima. Die Wand des Reservoirs 148t uns ebenfalls drei 
Schichten erkennen: eine Peritonealmembran, eine Lage von grofen, polyedri- 
schen Zellen und eine Intima. Der Ausfiihrgang ist mit chitindsen Spiralleisten 
versehen, hat somit eine tauschende Ahnlichkeit mit einer Trachee. 

Seit 1897 hat unsere Kenntnis auf diesem Gebiete keine wesentliche Vertie- 
fung erfahren. So konnte z. B. R. J. Trutyarp in seiner monographischen Dar- 
stellung ,,The Biology of Dragonflies‘‘ nur die Ergebnisse der zwei oben zitierten 
Forscher wiedergeben. 


Die Speicheldrise. 


Das ganze Driisensystem teilt sich, wie oben erwahnt, in die Ober- 
und Unterschlundlappen. Bei den von mir untersuchten Arten sind die 
ersten stets starker entwickelt als die zweiten. 

Die fritheren Autoren sagen einfach, daB die Oberschlundlappen ober- 
halb des Osophagus liegen. Ich méchte nun ihre Lage naher prazisieren. 
Sie befinden sich zwischen dem rechten und linken Musculus tergosterna- 
lis tertius (nach der Terminologie Bertesses) (Abb. 1, M,) und bilden 
mit dem benachbarten Fettgewebe eine kompakte Masse (Abb. 1, Dr). 
Von der Seite gesehen ist diese Masse trapezoidal. Da Borpas nichts 
von dem Fettgewebe erwaihnt und die Driise einfach als trapezoidal 
beschreibt, ist es sehr wahrscheinlich, da er die gesamte Masse fiir die 

‘Driise halt. Die Injektion von Carmin nach Comstocks Angaben (Ele- 
ments of Insect Anatomy, 10th edition, 1918, 8. 48) zeigt, daB die 
Aorta mitten durch die Driise lauft. Es ist bemerkenswert, dais die 
Speicheldriise eine so innige Beziehung zur Aorta aufweist. Ich kann 


1 Altere Autoren, wie Cuvier, L. Durour und andere, die sich mit der 
Anatomie der Libellen beschaftigten, bemerkten die Speicheldriisen tiberhaupt 


nicht. 
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in der Literatur iiberhaupt keine Parallele finden. Auf Querschnitten 
sieht man, daB im allgemeinen das Fettgewebe die obere, die Driise 
die untere Halfte der gesamten Masse einnimmt (Abb. 2). Nach dem 
hinteren Ende zu nimmt das Fettgewebe an Volumen zu und die Driise 
wird vollstandig darin eingebettet. Um die Grenze zwischen dem Fett- 
gewebe und der Driise genau festzustellen, benutzte ich die Osmium- 
siure oder den alkoholischen Auszug der Capsicum-Friichte (nach OKa- 
gma). Das Fettgewebe nimmt dabei die schwarze bzw. rote Farbe an, 
die Driise bleibt dagegen ungefirbt. An einigen Stellen ist aber die 


Abb. 1. Langsschnitt durch den vorderen Teil des Thorax (0. a.)!. Ao Aorta, Ausf. Ausfiihrgang, 

Dr, die Oberschlundlappen, D72 die Unterschlundlappen der rechten Seite, G Prothorakalganglien, 

Ls Luftsack, J) Muscolus tergosternalis tertius, Mz Muscolus iugularis ventralis, Oes Osophagus, 
Ty Tracheen zur gesamten Masse. 


Grenze nicht so scharf zu zichen. Ein Paar Tracheen, die aus dem im 
Mesothorax befindlichen Luftsack entspringen, versorgen das Fett- 
gewebe. Sie laufen in der Lingsrichtung der gesamten Masse, entsenden 
drei oder vier Seiteniste, die nach mehrmaligen Teilungen schlieBlich 
zu den Tracheolen iibergehen. Im Gegensatz zu dem Fettgewebe be- 
kommt die Driise keine Tracheen. Hierdurch unterscheidet sich die 
Speicheldriise der Libellen von den mit Tracheen reichlich versorgten 
Speicheldriisen der Dipteren und Spinndriisen der Lepidopterenlarven. 
Der Zusammenhang zwischen Speicheldriise und Fettgewebe ist bisher 
nur wenig erforscht worden. Die alleinige Angabe von H. WIELOWIJESKI 


1 O.a. = Orthetrum albistylum. 
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(1883) betrifft die jiingere Larve von Corethra plumicornis. Da sind die 
beiden durch ,,bindegewebige Fadchen oder zarte Hautchen“ ver- 
bunden. Aber es ist un- 
moglich, diese Befunde 
mit dem meinigen in et- 
waige Beziehungen zu 
bringen, da die Speichel- 
driise der Dipteren, wie 
wir spater sehen werden, 
mit dem Speichelreser- 
voir, nicht mit der Spei- 
cheldriise der Libellen 
homolog ist. 

Die Unterschlundlap- 
pen (Abb. 1, Dr.) liegen 
unterhalb des Osophagus 
aut den Seed Thorakal- Abb. 2. Querschnitt durch die Poem ian (S.D.)1. 
ganglien. Bei allen von Ao Aorta, Ausf Austithrgang, Dr Driise, Pg Fettgewebe, 
mir untersuchten Arten Oen Onocyten, Ty Tracheen. 
sind sie stets schwacher entwickelt als die Oberschlundlappen. Die Aus- 
fihrgange der Ober- und Unterschlundlappen vereinigen sich in der 
Nahe der Unterschlundlappen und laufen weiter vorwiairts. 

Hinsichtlich der Histologie besteht zwischen den beiden Lappen kein 
Unterschied. Der Driisenacinus setzt sich aus einer Basalmembran, 
einer Lage von Driisenzellen und einer Intima zusammen. Kein prafor- 
mierter, intrazellularer Kanal ist vorhanden. Somit gehért diese Driise 
zu den ,,ghiandole pluricellulari semplice“* von BERLESE. Jede Driisen- 
zelle besitzt an der Basis einen rundlichen Kern. Im Ruhezustande ist sie 
vollig mit Granula erfiillt, die sich mit Saurefuchsin intensiv rot farben. 
Die Driise fallt also unter die Kategorie der ,,glande rhagyocrine érythro- 
phile** franzésischer Autoren. Uber die morphologische K 
Veriinderung der Driisenzellen wahrend der Sekretion 


siehe den physiologischen Teil. ( 4 


Anhang: Die Onocyten (Abb. 3). 

Uber die Onocyten der Libellen ist bisher fast nichts pp, 3. Snocyten. 
pekannt. So schreibt z.B. Tmiyarp: ,,The large cells *% Kern (S.D)). 
known as oenocytes also appear to be present, at any rate, inthe abdomen 
of the larva, but I know of no definite observation concerning them.” 

Ich habe gelegentlich in dem die Driise von oben bedeckenden Fett- 
gewebe Zellen gefunden, die als Onocyten angesehen werden k6énnen. 
Sie finden sich hier und daim Fettgewebe, aber meistens an der Peripherie 


1 §.D. = Sympetrum Darwinianum. 


280 H. Oka: 


desselben. Sie weisen nicht die segmentale Anordnung auf, wie fiir die 
Mehrzahl der Insekten konstatiert worden ist. Die einzelnen Onocyten 
sind spharisch bis spindelférmig. Das Protoplasma ist so fein granulés, 
da® es fast homogen erscheint. Der Kern sitzt in der Mitte der Zelle. 
Er ist rundlich und enthalt ein ebenfalls rundliches Kernkérperchen. 
Ich konnte keine direkte Beziehung zwischen Onocyten und Tracheen 
nachweisen. Zu bemerken ist ferner, daB die mittlere Partie der Ober- 
schlundlappen fast ausschlieBlich von den Onocyten umhiillt ist. 


Der Ausfiihrgang (Abb. 1, Ausf.). 

Die zwei Ausfiihrgange laufen geradlinig vorwarts, dicht unterhalb des 
Osophagus, zwischen dem rechten und linken Musculus iugularis ventralis 
(nach der Terminologie BERLESES Abb. 1, M/,), dann 
treten sie durch das Foramen posterior in den Kopf 
hinein. Bald daraufnimmt der 
Gang an Kaliber zu (Abb. 4). 
Dies ist bedingt durch die dik- 
kere Wand des Ganges, das in- 
nere Lumen erfahrt dabei keine 
Erweiterung. Histologisch be- 
steht zwischen diesem Ab- 
schnitt und dem darauf fol- 
genden Reservoir kein wesent- 
| A licher Unterschied (Abb. 5). Abb. 5. Querschnitt durch den 

vordersten Teil des Ausfiihr- 
Abb.4. Ausfiihrgang mit Das LumendesAusfiihrganges, ganges (S.D.). ZnIss IV X 

Reservoir(0.4.). -_ ausgenommen das des letzt- wanes 5 
genannten Abschnittes, ist mit einem elastischen Spiralfaden umkleidet, 
welcher dem ganzen Organe das Aussehen einer Trachee verleiht und 
denselben Zweck hat wie die Drahtwindungen in einem weiten Gummi- 
schlauche, namlich die Wandungen zu stiitzen, damit sie nicht infolge der 
auf das vordere Ende wirkenden Pumpbewegungen zusammenfallen?. 


Das Reservoir (Abb. 6). 

Der Ausfiihrgang erweitert sich zu einer Art Reservoir. Seine Form 
ist spharisch bei Orthetrum albistylum speciosum UnLER (Abb. 6b) und 
Sympetrum Darwinianum Serys. und elliptisch bei Ictinus clavatus 
Fase. (Abb. 6a). In der Flachenansicht erkennt man, daB die Wand 
aus groBen, hexagonalen Zellen aufgebaut ist, die je zwei Kerne be- 
sitzen (Abb. 7). L. Borpas hat diese Zellen als einkernig beschrieben 
und sogar abgebildet, aber das beruht auf der Verschiedenheit der Arten, 
wenn nicht auf einem Fehler des Beobachters. Ich habe in jeder Zelle 


1 Bei den frisch getéteten Tieren ist leicht zu unterscheiden zwischen den 


mit Flissigkeit erfiillten Ausfithrgingen und den mit Luft erfiillten und daher 
siulberglanzenden Tracheen. 
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deutlich zwei Kerne gesehen. Auch Faurt-Friminr (1910), der sorg- 
faltig das Speichelreservoir von Nepa und anderen Hydrocoriden unter- 
suchte, fand in den Epidermiszellen den paarigen Kern (de noyaux 


Abb. 6. Hypopharynx mit Reservoir. Ein Teil der Decke des Abb. 7. Wand des Reservoirs. 
Hypopharynx abgeschnitten. a Ictinws clavatus, b Orthe- Die Flachenansicht (0. a.). 
thrum albistylum speciosum. 

bigéminés). Ein Tracheenstamm lauft an der Unterseite des Reservoirs. 
Aus ihm entspringen drei oder vier Seitenaste, die sich nach mehrmaligen 
Teilungen plétzlich zu einer Anzahl Tracheolen auflésen. Diese Trache- 
olen nehmen einen schlangelnden Verlauf und bilden zusammen ein 
dichtes Tracheolennetz, das das Reservoir von auBen vollstandig um- 
hillt. Eine Anastomosierung der Tracheolen wurde nicht gefunden. 
Auf Querschnitten erkennt man, da8 die 
Wand des Reservoirs aus einer Basalmem- 
bran, einer Lage von grofen Epidermis- 
zellen und einer porésen Chitinintima be- 


Tr Kin Abb. 9. 
Abb. 8. 

Abb. 8. Querschnitt durch die Wand des Reservoirs (S. D.). Bm Basalmembran, Epid Epider- 
miszellen, Int Intima, K Kern der Epidermiszellen, Km Kern der Basalmembran, S Verbin- 
dungssiule, Zr Trachee. ZEISS IV % Imm. 1,8 mm. 

Abb. 9. Wie Abb. 8. ZEISS IV X Imm, 1,8 mm. — Abb. 10. Wie Abb. 8. ZuIss IV * Imm.1,8 mm. 


steht (Abb. 8). Die Zentralhéhle des Reservoirs ist vollig mit Sekret gefiillt. 
Die Epidermiszellen springen nach innen vor. Die giinstigen Schnitte 
zeigen uns, daB sie je zwei Kerne besitzen’ (Abb. 10). Die Kerne sind 


1 Die Frage, ob es sich hier wirklich um eine Zelle mit zwei Kernen oder um 
einen durch Verschmelzung zweier Zellen entstandenen Zellkomplex handelt, 


lasse ich hier unentschieden. 
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vielgestaltig, meistens elliptisch. Ihre Lage und Grobe sind je nach den 
Zellen verschieden. Sie liegen bald dicht an der Basalmembran, bald 
in der Mitte oder sogar an dem hervorragenden Teil der Zelle. Der 
Kern ist achromatisch, die vereinzelten Chromatinkérner sind meistens 
wandstindig. Hier und da in der Basalmembran sieht man ihre Kerne 
(Abb. 8, Bm). Was die Tracheolen betrifft, so konnte ich soviel feststellen, 
daB sie die Basalmembran durchbohren, um nach innen zu gelangen 
(Abb. 8, 7'r). Ob sie noch tiefer in die Zellen selbst hineingehen oder 
nicht, ist nicht klar. Das Protoplasma zeigt eine radiaire Streifung. Zwi- 
schen zwei benachbarten Zellen ist ein protoplasmafreier Raum vorhan- 
den. Bei vielen Insekten ist festgestellt worden, da der entsprechende 
Raum als die Eintrittsstelle der Tracheolen benutzt wird. Meine dies- 
beziigliche Untersuchung an Libellen ergab keine geniigenden Resultate. 

Die porése Chitinintima, die nach innen vorspringenden Epidermis- 
zellen, die radiaire Streifung des Zellplasmas und die Vielgestaltigkeit 
des Kerns nétigen uns zu der Ansicht, daB auch das Reservoir sekreto- 
rische Funktionen besitzt. Wenn der Kern im distalen Teil der Zelle 
gelegen ist, findet man ferner zwischen ihm und der Basalmembran 
eine protoplasmadiinne Verbindungssaiule (Abb. 8,8), vielleicht ein 
Zeichen dafiir, da der Kern seine Lage innerhalb der Zelle verandert 
hat. Wie ich schon oben erwahnt habe, ist die Lage des Kerns in einem 
Reservoir nicht gleich; anders ausgedriickt, es handelt sich um ver- 
schiedene Zellen in verschiedenen Stadien der Tatigkeit. Daraus kann 
man schlieBen, da die Sekretion, wenn eine solche wirklich vorhanden 
ist, nicht auf einmal, wie bei den eigentlichen Speicheldriisen, sondern 
leise und ununterbrochen geschehen muB!. Ich bin nicht der erste, 
der dem Speichelreservoir sekretorische Funktion zuschreibt. Auch 
BuGNIon (zitiert von FauR®i-FREMIET) vertritt dieselbe Meinung. Nach- 
dem dieser Forscher die driisige Natur des Speichelreservoirs der Hydro- 
coriden nachgewiesen hatte, schlug er vor, das genannte Organ als 
Anhangsdriise ,,glande accessoire’ zu bezeichnen. Bua@ntons Ansicht 
wurde spater von Faur#i-Frémier auch von histologischer Seite ge- 
sttitzt. A. KNtppen hat sogar den ganzen Ausfiihrgang (der Hemipteren) 
als driisig anerkannt. 


Die Speichelspritze (Abb. 11 und 12). 


Die aus den beiden Speichelreservoiren entspringenden Speichelgange 
vereinigen sich in einen gemeinsamen Ausfiihrgang, der unterhalb der 


1 K. Houeren schreibt: ,,Det bor ocks& inledningsvis framhallas att hos 
de typer af dessa kortlar, hvilka mynna pa hudens fria yta, och der silunda en 
mera temporar sekretion egentligen aldrig férkommer, en del af en och samma 


kértel kann befinna sig uti jemférelsevis hvilostadium, under det en anna del 
ar férstatt uti starkt sekretionsarbete. > 
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Zunge (Hypopharynx) nach auBen miindet. An der Ausmiindungsstelle 
des Ganges fand ich eine eigentiimliche Einrichtung, die ihrer Funktion 
gemaB wohl Speichelspritze genannt werden kann. Da sie bis heute 
von niemandem gesehen worden ist, méchte ich sie in folgenden Zeilen 
ausfiihrlich beschreiben. 

An der Stelle, wo die Unterseite der Hypopharynx zum Labium 
ubergeht, gibt es eine Querrinne, deren hintere Wand nach vorn gekriimmt 
ist, so daf} das ganze Gebiude zwei ineinandergeschaltete und mit einem 
Rand gelenkig verbundene Halbréhren darstellt. Die Halbréhren sind 
nicht geradlinig, sondern bogenférmig gestaltet, mit den beiden Enden 
nach hinten gerichtet. Da die beiden Halbréhren dicht aneinander- 
gelegt sind, ist der Zwischenraum in diesem Zustande sehr eng und auf 
eine schmale, sichelférmige Spalte reduziert. Die ganze vordere Halb- 
rohre und die untere Halfte der hinteren Halbréhre sind chitinisiert. 
Der Ausfiihrgang miindet in den Lao 
oben erwahnten Zwischenraum ein. 


Hyp... 


“Sin 


ee Ausf 
M 
Abb. 11. Abb. 12. 
Abb. 11. Spritzeinrichtung (O. a.). — Abb. 12. Spritzeinrichtung (O. a.). Awsf Ausfiihrgang, Hyp 


Unterflaiche des Hypopharynx, Lab Innenflache des Labium, M Musculus dilatator ducti glan- 
dulae salivaris, R Querrinne, Str Strang. 


Kurz vor der Einmiindungsstelle heftet sich am Gang ein kleiner, paariger 
Muskel an, den ich als ,,Musculus dilatator ducti glandulae salivaris” 
bezeichnen méchte (Abb. 12, W), dessen anderes Ende an den beiden 
zusammengewachsenen Enden der Réhre angeheftet ist. Die Wirkung 
des Muskels ist etwa folgendermafien vorzustellen: 

Durch seine Kontraktion wird auf die hintere Wand der Rohre ein 
Zug ausgeiibt, wodurch sie stark nach hinten gewélbt wird. Dadurch 
entsteht ein luftverdiinnter Raum, in den, da der Ausfiithrgang zugleich 
gedffnet wird, eine gewisse Quantitat des Speichels aus den hinteren 
Teilen eindringt. Nach Erschlaffung des Muskels kehrt dann die hintere 
Wand, infolge ihrer eigenen Elastizitat, in die alte Lage innerhalb der vor- 
deren Wand zuriick; gleichzeitig schlieBt sich der Ausfithrgang, so dal 
das Sekret, dem Druck nachgebend, nach vorn gespritzt wird. Durch 
die rhythmische Bewegung des Muskels flieBt der Speichel auf diese 
Weise fortwahrend in die Mundhéhle ein. Eine auf demselben Prinzip 
aufgebaute, aber etwas anders gestaltete Speichelspritze findet man im 


Riissel der Honigbiene. . 
Der die beiden Wiande verbindende Gelenkrand sendet in der Mitte 
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einen kleinen Fortsatz nach hinten, an dem ein fibrillarer Strang an- 
geheftet ist (Abb. 12, Str). Dieser lauft nach hinten und endet in einer 
birnenférmigen Anschwellung, die auf einer diinnen Membran sitzt. 
Nach seiner Lage zu urteilen, ist dieser Strang wohl als ein chordotonales 
Organ zu deuten. Um seine Natur definitiv zu bestimmen, bedarf es 
einer weiteren Untersuchung. 


Das sympathische Nervensystem. 

Um den Speichelnerv aufzusuchen, untersuchte ich das sympathische 
Nervensystem. Die einzige Angabe iiber dieses auBerst feine Gebilde 
ist die von J. F. Branpt (1833). 

Von dem ganzen sympathischen Nervensystem kommt hier nur das 
paarige System in Betracht. Dies besteht aus zwei Paar Ganglien 
(Abb. 13). Die vorderen Ganglien schlieBen sich 
auf der Mittellinie zusammen und bilden einen 
langlich-ovoiden Kérper. Sie liegen dicht hinter 
Geh dem Gehirn, mit dem sie durch zwei Kommissuren 
verbundensind. Die hinteren Ganglien entsenden 
zwei Nerven nach hinten. Der eine davon lauft 
schrag nach hinten, und nach BRANDT? inner- 
vieren verschiedene Muskeln des Osophagus. Der 
andere laiuft geradlinig auf der Seitenwand des 
Osophagus nach hinten und tritt in die Speichel- 
driise ein. Er ist also, der Speicheldriisennerv 
(Abb. 13, Spn). 

Abb. 18. Das paarige sympathi- Bei Periplaneta orientalis besteht nach B. Ho- 
sche Nervensystem (0. a.). 40 PER (1887) das paarige sympathische Nerven- 


Aorta, Gi vorderes Ganglien- : ; 
paar, G, hinteres Ganglienpaar, System aus zwei Paar hintereinanderliegender 


Geh Gehirn, Spm Speicheldri- Ganglien. Das hintere Ganglienpaar verjiingt 

sich einerseits nach dem Kopfe zu in einen Ner- 
venstamm, andererseits sendet es einen langen Ausliufer analwairts tiber 
den Osophagus, welcher sich mit den Speicheldriisen in Verbindung setzt. 
Nach Prerantont (1900, 1901) liegen die Ganglien des zweiten Paares 
(bei Orthopteren) lateral vom Osophagus, sind spharisch und versorgen 
die Speicheldriise. Aus diesen und meinen Befunden kénnte man schlieBen, 
daB, wenn zwei sympathische Ganglienpaare vorhanden sind, die Spei- 


cheldriise aus dem zweiten (auch Tracheenganglien genannt) ihren Nerv 
empfangt. 


ee 


Der Driisennerv. 


Die Driisenlappen sind von Nervengeflechten umsponnen. Jeder 
Acinus bekommt wenigstens einen Nerv. 


Diese sogenannten Driisennerven (Abb. 14) sind bei den Libellen 


1 Ich konnte diesen Nerv nicht bis zu Ende verfolgen. 
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perlschnurartig und tragen hier und da, bald dichter, bald sparlicher, 
Knétchen, die sich mit Methylenblau stirker farben als die sie verbinden- 
den Faserchen. Nach der Fixierung mit pikrinsaurem Ammoniak treten 
diese Knétchen besonders stark hervor. Sie entsprechen den Stellen, 
wo die Kerne gelagert sind. Sie sind auch bei den Driisennerven der 
Speicheldriise von Blatta orientalis gesehen worden. So schreibt KUPFFER 
(1873): ,,Zwischen den Fibrillen finden sich namentlich 

an den Knotenpunkten der Geflechte, aber auch im By cel Ms 
Verlauf der Zweige Kerne mit sie umgebender, spir- cyte 
licher, feingekérnter Masse‘‘. Die Faserchen farben sich, ca 

im Gegensatz zu den Knétchen, nur schwach mit 
Methylenblau, so daB man sie nur mit Miihe sehen Abb. 14. Driisennerven 
kann, und sich ihr Verlauf nur durch die aufgereihten, ee? 
violetten K6rner verfolgen la8t. Alles in allem erinnern uns diese Bilder 
an diejenigen, die man an den Driisennerven der Speicheldriise der Wirbel- 
tiere beobachtet hat. Es kann auch als ein Beweis dafiir gelten, dab 
die Speicheldriise der Libellen den serésen Driisen der Wirbeltiere sehr 
nahesteht. Um zu entscheiden, ob die Nerven in den Acinus eintreten 
und in die Driisenzellen gelangen oder nicht, dazu gentigten meine Pra- 
parate nicht. 


2. Physiologischer Teil. 


Bisherige Angaben iiber die Sekretion bei Insekten. 


Es liegt heute eine Reihe von Arbeiten vor, die die histologische Beschaffen- 
heit verschiedener Driisen der Insekten eingehender untersuchen. Sie sind aber 
meistens rein beschreibender Natur, und nur wenige sind solche Arbeiten, die die 
histologischen Veranderungen der Driisenzellen wahrend der Sekretion genau 
verfolgen. 

E. Ho“tMGREN (1895) untersuchte die VERsonsche Driise mancher skandina- 
vischer Macrolepidopterenlarven und konnte ungefahr vier verschiedene Stadien 
der Driisenzelle unterscheiden, d. h. 1. den Ruhezustand, 2. Stadium beginnender 
Sekretion, 3. Stadium zunehmender Sekretion und 4. Stadium, wo die Sekretion 
ihr Maximum erreicht hat. Er konnte aber leider nicht verfolgen, wie die Driisen- 
zelle vom letztgenannten Stadium wieder zum ersten zuriickkehrt. Im Ruhezu- 
stande weist das Protoplasma, das noch keine Granula in sich einschlieBt, sehr 
feine intrazellulare Gange auf. Diese Gange sind nach ihm ,,af stabiler natur, 
men sakna vagger‘‘, sind also ein praformiertes Gebilde. Der Kern enthalt eine 
Menge chromophiler Kérner. Die beginnende Sekretion wird dadurch gekenn- 
zeichnet, daB das Protoplasma an verschiedenen Stellen Fortsitze in den Kern 
aussendet. Diese Erscheinung wurde spater auch bei anderen Driisen und sogar 

‘bei Sericterien beobachtet, so daB E. Hotmeren es fiir festgestellt halt ,,att dessa 
protuberanser utgéra ett af de férste pavisbara tecknen till intradd verksamhet 
hos cellen‘’*. Mit zunehmender Tatigkeit der Driise treten in den genannten proto- 
plasmatischen Fortsatzen auBerst feine Kanale auf, die bald mit den schon oben 
erwahnten intrazellularen Gangen kommunizieren. Zu gleicher Zeit erfahrt der 
Kern eine chromatolytische Verénderung und verliert seine Farbbarkeit. Wo die 
Sekretion ihr Maximum erreicht hat, sind die Kanale vollig mit chromophober 
Flissigkeit erfillt, so daB im extremen Falle das ganze Protoplasma ein schau- 
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miges Aussehen bekommt. Das letztgenannte Stadium ist fiir die Versonsche 
Driise charakteristisch, und sein Auftreten ist dadurch bedingt, daB diese Driise 
(Hautungsdriise) nicht wie die anderen Driisen frei nach aufen, sondern in den 
Zwischenraum zwischen der neuen und alten Cuticula ausmiindet, so daB das Se- 
kret nicht eher aus den Zellen herausflieBen kann, als bis es einen gentigenden 
Druck bekommt. Was uns unter den Beobachtungen HOLMGRENs am meisten 
interessiert, ist erstens, dai die beginnende Sekretion stets durch das Auftreten 
eigenartiger protoplasmatischer Fortsatze gekennzeichnet wird, und zweitens, da 
die Driisenzelle praformierte intrazellulare Gange, die das Sekret in sich auf- 
nehmen, um es nach aufen zu férdern, besitzt, und drittens, daB die Kernmem- 
bran bis zuletzt intakt bleibt und der Kern keine geformte Substanz an das Proto- 
plasma abgibt. Die Sekretgranula farben sich intensiv mit einigen Farbstoffen, 
das Sekret in den Kanalen und Gangen ist dagegen chromophob. Die Umbildung 
von Chromophilie in Chromophobie findet also in dem Augenblick statt, wo die 
Sekretgranula in die Kanale eintreten. Wenn wir uns der Terminologie ALTMANNS 
bedienen, so kénnen wir sagen, die Zellen der Versonschen Driise seien halb 
offen und halb geschlossen. 

W. Piornikow (1904) untersuchte unter anderen die VERSoNsche Driise der 
Lepidopterenlarven und gelangte zu dem Ergebnis, daB schon im Anfang des 
ersten Lebensalters der Seidenraupe Chromatinkérner sich vom Kern der Sekret- 
zelle abtrennen und im Protoplasma zerstreuen. Und jedes Kérnchen wird der 
Ausgangspunkt einer Vacuole. Nach ihm spielt also in dem Sekretionsvorgang 
der Kern eine iiberwiegende Rolle, indem er Chromatinkérner an das Proto- 
plasma abgibt, die als die Urform der Vacuolen betrachtet werden kénnen. 

In seiner Arbeit iiber die Kopfdriisen (glandes céphaliques) der Lepidopteren 
beschreibt L. Borpas (1909) die histologische Beschaffenheit der Spinndriise sehr 
genau, spricht aber von dem Sekretionsvorgang nur wenig. Er schreibt ganz ein- 
fach: ,,La substance visqueuse sécrétée par chaque élément s’accumule, sous 
forme d’esclaves, soit dans le cytoplasme cellulaire, soit méme parfois dans le 
noyau et traverse ensuite la membrane cuticulaire interne (intima) par un pro- 
cédé qui tient plutot, dit Gitson, de la filtration que de la diffusion.“ 

EK. VERSON (1911) untersuchte die Entwicklungsgeschichte der Sekretzelle der 
nach ihm genannten Driise, vom urspriinglichen, nicht differenzierten bis zum 
vollig ausgebildeten Zustande. Der Kern der Driisenzelle, der anfanglich dem der 
anderen Epithelzellen gleicht, wird blasig, und bald treten in ihm eine Menge 
klumpiger Chromatinstiickchen — meist wandstandig — auf. Die Vacuolen, die 
anfanglich an der Peripherie der Zelle entstehen, nehmen allmahlich an GréBe und 
Zahl zu, so daB endlich die ganze Rindensubstanz eine mehr schaumige Struktur 
bekommt. Im Innern der Vacuolen wird sehr oft ein festes, leicht mit Carmin 
farbbares, unregelmaiBig geformtes Kérnchen gefunden. Es handelt sich aber 
nicht um Chromatinkérnchen, sondern nach ihm um Riickstande der Driisen- 
sekrete, welche durch Fixierung und Hartung der Priparate im Innern der Va- 
cuolen lokalisiert werden. Die Vacuolen entstehen somit im Protoplasma. Der 
Kern wirkt dabei als Erreger des Absonderungsprozesses und dient zugleich — 
was sehr sonderbar erscheint — als Sammelort der produzierten Flissigkeit. 


P. ScHutzE (1912) untersuchte wieder die VeRsonsche Driise der Lepido- 
pterenlarven und stellte folgendes fest: Vor der Sekretion spaltet sich der Kern 
in sehr feine Aste, die das Protoplasma nach allen Richtungen hin durchsetzen. 
Uberall entstehen jetzt offenbar unter dem Einflu8 des Kerns im Plasma sich 
mit Himatoxylin stark farbende groBe Granula, die sich bald zu basophilen, ver- 
fliissigten Sekretvacuolen umbilden. Die Vacuolen flieBen dann zusammen und 
werden nach aufen ausgeschieden. PLornrkows Behauptung, daB die Chromatin- 


Untersuchungen iiber die Speicheldriise der Libellen. 287 


k6érner sich vom Kern abtrennen und zum Ausgangspunkt der Vacuolen werden, 
wurde von ScHULZE nicht bestatigt. Die Vacuolen werden aus Granula gebildet 
und diese Granula sind von Anfang an im Protoplasma lokalisiert. Die Praparate 
PLOTNIKOWs.und VERsons, auf welchen sich in den Vacuolen ein blaues K6rnchen 
fand, wurden nach ihm ,,vielleicht in dem Augenblick konserviert. wo in der 
Driisenzelle die Verfliissigung stattfand‘‘. 

E. KorscuE crt (1923) gibt im ,,Gelbrand“ eine ausfiihrliche Beschreibung von 
dem Sekretionsmodus der Prothorakaldriise von Dytiscus marginalis. Diese Driise 
unterscheidet sich von der oben erwihnten VERsonschen oder Spinndriise dadurch, 
daB ihre Sekretzellen je mit einem intrazellularen Gebilde — ,,Binnenkapsel“ ge- 
nannt — versehen sind. Ihr Sekretionsvorgang nimmt somit auch einen anderen 
Verlauf. Vor der Sekretion ist das Protoplasma sehr grob und granuliert. Im 
Protoplasma fallen stark tingierte Kérnchen, die Sekrettropfen, auf. Diese Kér- 
ner nehmen allmahlich an Zahl und GréBe zu. Ob die Entstehung dieser Korner 
vornehmlich in der Umgebung des Kerns unter seiner Mitwirkung erfolgt, konnte 
CasPpaR leider nicht feststellen. Eine Abgabe geformter Substanz an das Zell- 
plasma zum Zwecke der Sekretbildung, wie von PLornrkow und ExmassIANn 
(siehe unten) beobachtet wurde, scheint bei Dytiscus nicht vorzukommen. Die 
Sekretkérner gelangen in die Binnenkapsel und werden darauf durch den Aus- 
fiihrgang nach aufen geleitet. In diesem Falle kann man nicht von der Verfliissi- 
gung der Sekretkérner im Innern des Zelleibes reden. 

Ich kann diesen kurzen Uberblick nicht abschlieBen, ohne die Arbeit von 
M. Ermassian (1910) iiber die Speicheldriisen der Milben zu erwahnen, deren 
vergleichsweise Heranziehung mir sehr vorteilhaft erscheint. 

Die Speicheldriise der Milben besteht nach ihm aus einem Paar tubulésen 
und einem Paar acinésen Driisen. Bei den tubulésen Driisen geschieht die Sekre- 
tion folgendermaBen: Die beginnende Tatigkeit der Zelle wird gekennzeichnet 
durch die lebhafte Vermehrung der Nucleolen. Die so entstandenen neuen Nu- 
cleolen verlassen bald den Kern. Extmasstan glaubt aber nicht, wie Ogata, 
GALEOTTI und VierErR, daB sich diese Nucleolen direkt in die Sekretionsgranula 
umwandeln. Er nimmt vielmehr an, da sie chemisch auf das Cytoplasma ein- 
wirken und somit die Sekretion begiinstigen. Bald darauf erscheint im Cyto- 
plasma das ergastoplasmatische Gebilde, und wenn dieses wieder vollstandig ver- 
schwunden ist, dann treten erst die Sekretionsgranula auf. Die Granula enthalten 
ein oder mehrere basophile Kérperchen. Auch bei den acinésen Driisen ist die 
Vermehrung der Nucleolen das Vorzeichen herannahender Sekretiont. Die neu- 
entstandenen Nucleolen werden aus dem Kern in das Cytoplasma getrieben ,,non 
point par la rupture de la membrane nucléaire, mais par la formation de Rand- 
winkelstellung décrite par ALBRECHT dans les ceufs d’Echinus microtuberculosis ; 
Die Kernmembran bleibt dabei intakt. Die Veranderung des Kerns wahrend 
der Sekretion beschrankt sich auf seine GréBe und Farbbarkeit. Am Anfang ist 
der Kern klein und chromophil, am Ende dagegen groB und vollstandig entbloBt 
von Chromatinkérnern. Er hat dann ein blasiges Aussehen. 


Bisherige Angaben tiber die Speichelsekretion bea Insekten. 
Abgesehen von der Seidensekretion hat die Speichelsekretion der Insekten 
bisher recht wenige Forscher gefunden?. 
1 In den acinésen Driisen kennt man wieder zwei Arten von Zellen, sie sind 
Miindungszellen (les cellules de Pouverture alyéolaires) und Funduszellen (les 
cellules de fonds alvéolaires). Die folgende Beschreibung bezieht sich nur auf 


die ersteren. ' 
2 Die Spinndriise sah man friher als eine besonderen Zwecken dienende und 
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Kuprrer (1875) untersuchte die Speicheldriise der Blatta orientalis und kam 
zu folgenden bemerkenswerten Resultaten: Die Zellen der Endlappchen der 
Speicheldriise sind in zwei Kategorien zu scheiden, in die peripheren, unmittelbar 
unter der Membrana propria gelegenen Zellen, und in die zentralen Zellen, die 
das Innere der Endlappchen ausfiillen. In jeder peripheren Zelle befindet sich, 
zentral gelegen, eine birnenférmige oder besser retortenformige Kapsel, die den 
zentralen fehlt. Die Kapseln bestehen nicht aus Chitin, wie die feinen Réhrchen, 
in die sie tibergehen, sondern schlieBen sich ihrer chemischen Konstitution nach 
den EiweiBkorpern an. Wie die Sekretion vor sich geht, dariiber spricht KUPFFER 
gar nicht. 

A. Kniippet (1886) fing seine Untersuchung iiber die Speicheldriisen mit 
demselben Insekt an und bestatigte vollauf die obige Behauptung KUPFFERs. 
Auch er fand zwei Zellarten. Er meint, die peripheren Zellen, die er als ,,adelo- 
morphe“ bezeichnet, seien Ersatzzellen, und die zentralen, die er als ,,delomorphe* 
bezeichnet, die sezernierenden Elemente. Er fat somit die beiden Zellarten unter 
Beriicksichtigung der mit Driisenzellen von Wirbeltieren gewonnenen Resultate 
als zwei physiologische Zustinde ein und derselben Zelle auf. ,,Vor der Hand 
geniigt mir“, schreibt er, ,,die Existenz zweier, durch ihr histologisches Detail 
verschiedener Bilder an den Endlappchen der Speicheldriise von Blatta orientalis 
nachgewiesen und diese beiden Bilder als den Ausdruck zweier bestimmter, phy- 
siologischer Zustinde aufgefaBt zu haben.‘ 

Nach B. Horr (1887) sollen diese Bilder zwei grundverschiedene Zellarten 
darstellen. Die zentralen Zellen, die allein an der Sekretion teilnehmen, sind im 
Ruhezustande vollig mit Granula erfillt, die sich bei eintretender Sekretion unter 
Vacuolenbildung im Plasma der Zelle selbst auflésen. Die peripheren Zellen sind 
dagegen nicht imstande, selbst zu sezernieren, und dienen nur dazu, das in den 
zentralen Zellen ausgebildete Sekret aufzunehmen und nach aufen zu leiten. Die 
retortenférmige Kapsel ist ein diesen Zwecken entsprechend geformtes, intra- 
zellulares Gebilde. é 

E. Favri-Fremiet (1910) bearbeitete die Speicheldriise der Hydrocoriden 
und fand drei ihrer histologischen Beschaffenheit nach verschiedene Driisenarten. 
Sie sind ,,la glande lipocrine“, ,,]a glande rhagiocrine cyanophile“ und ,,la glande 
rhagiocrine érythrophile’. Uber den Sekretionsvorgang spricht er nur einige 
Worte. Er sagt, da das in den Vacuolen enthaltene Sekretionsprodukt durch 
des cellules fusiformes‘‘ (kleine, die sezernierenden Zellen von innen bedeckende 
Zellen) in das Lumen des Ausfiihrganges ausgeschieden wird. 

M. Parat und J. Parntev# (1924) untersuchten die Speicheldriise der Larve 
von Chirinomus und kamen zu folgenden Resultaten: Das Protoplasma der Drii- 
senzelle besteht aus zwei morphologischen Elementen, d. h. Chondriomen (die 
Lipoidalphase) und Vacuomen (die wasserige Phase). Der sogenannte ,,apparatc 
reticolare interno’ von Goxei oder das ,,Trophospongium“ von HoLMGREN ist 
eigentlich kein selbstindiges Gebilde, sondern echte Artefakte und als deformierte 
Vacuomen zu betrachten. Die Sekretionsgranula entstehen in den Vacuomen an- 
scheinend ganz unabhangig von Chondriomen und Kern. Sie nehmen allmahlich 
an GréBe zu, flieBen dann zusammen und werden schlieBlich nach auBen geleitet. 


Dieser Vorgang wurde von den Autoren sowohl an den Schnittbildern als auch an 
den lebenden Driisen genau verfolgt. 


dementsprechend umgebildete Speicheldriise an. Die neueren Autoren glauben 
dagegen, dal sie sich vielmehr direkt aus Nephridialorganen oder Coxaldriisen 
unter Veranderung ihrer Funktion herausgebildet hat. So habe ich auch die 


Sekretion der Spinndriisen im vorangehenden Abschnitt, d. h. getrennt von den 
Speicheldriisen, behandelt. : 
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Ergebnisse meiner Untersuchung. 

Um moglichst verschiedene Sekretionsstadien zu erhalten, bediente 
ich mich der Fiitterungsmethode. Durch Fiitterung wird nicht direkt 
auf die Speicheldriise eingewirkt. Aber man kann gich vorstellen, dais 
das Tier bestrebt sein wird, durch gesteigerte Tatigkeit der Driise das 
Reservoir, dessen Inhalt bei der Fiitterung mehr oder weniger ver- 
braucht wird, wieder aufzufiillen. Die Driisen wurden 4/,, 1, 11/5; 2, 3, 
4, 5 Stunden nach der Fiitterung konserviert. 

Das Wort ,,Sekretion’’ wird je nach den Autoren in etwas ver- 
schiedenem Sinne gebraucht. Die einen verstehen darunter die Granu- 
labildung und stellen ihr gegeniiber die Sekretausscheidung, die sie 
Exkretion nennen (vgl. Traité d’Histologie par A. Prenant, P. Bourn 
et L. Marmmuarp). Die anderen bezeichnen die Sekretausscheidung ein- 
fach als Sekretion. Ich gebrauche hier das Wort im zweiten Sinne. 


Abb. 15. a Speicheldriisenzellen (S.D.). Der Ruhezustand. b Das zweite Stadium. ¢ Das dritte 
Stadium. d Das vierte Stadium. Sk Sekretkapillaren, V Vacuolen. ZzEISS II % Imm. 1,8mm. 


Die Lésung solcher histologischer Fragen, wie die Granula in der Zelle 
entstehen und welche Rolle der Kern dabei spielt, behalte ich mir fiir 
eine spatere Arbeit vor. 

Man kann den ganzen Ablauf der Sekretion ungefahr in vier Stadien 
einteilen. 

1. Das erste Stadium oder der Ruhezustand (Abb. 15a). . 

Der ganze Driisenacinus ist mit basophilen Granula erfillt. Die 
Grenze zwischen den einzelnen Zellen ist nicht klar. Ein kleiner, sich 
mit Sdurefarbstoffen diffus farbender Kern liegt in der Basalpartie 
der Zelle (d. h. an der Peripherie des Acinus). Er ist rundlich und ent- 
halt ein ebenfalls rundliches Kernk6rperchen. . 

2. Das zweite Stadium oder das Stadium beginender Sekretion 
(Abb. 15b). 

An der Peripherie des Acinus sieht man den granulafreien Raum. 
Er ist durch Verfliissigung der Granula entstanden. In mittleren bis 
distalen Teil der Zelle bleiben die Granula noch sehr reichlich. Der Kern 
liegt jetat ungefahr in der Mitte der Zelle, weist aber noch keine Ver- 
anderung auf (5 Minuten bis 1 Stunde). 


i 19a 
Z. f. Morphol. u. Okol. d. Tiere Bd. 17. 
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3. Das dritte Stadium oder das Stadium zunehmender Sekretion 
(Abb. 15c). 

Die Granula sind schon fast vollstandig verschwunden. Vereinzelt 
sieht man im Zellplasma die Vacuolen. Der Kern ist jetzt grof und 
elliptisch und liegt im mittleren Teil der Zelle. Er ist blasig und enthalt 
viele wandstiindige Chromatinkérner. Das Kernk6rperchen ist nicht 
immer deutlich (1—4 Stunden). 

4. Das vierte Stadium oder das Stadium gleich nach der vollzogenen 
Sekretion (Abb. 15d). 

Nach vollzogener Sekretion ist die Grenze zwischen den einzelnen 
Driisenzellen deutlicher als zuvor. Das Protoplasma hat sich scheinbar 
vermehrt. Der Kern ist elliptisch und blasig und etwa in der Mitte der 
Zelle gelegen. Zwischen zwei benachbarten Zellen findet man hier und 
da die Sekretkapillaren (Abb. 15d, Sk), wie von A. Maximow (1901) 
an den Speicheldriisen des Hundes gefunden worden ist. Sie erreichen 
aber nicht die Membrana propria. Beachtenswert ist eine kleine Vacuole 
an dem distalen Ende der Zelle. Sie ist klein und kommuniziert mit der 
Zentralhéhle des Acinus (d. h. die Endverzweigung des Ausfiihrganges) 
durch ein femmes, intrazellulares Kanalchen. Ihre GroBe und Lage sind 
bei allen Zellen in einem Acinus gleich, so da man sie leicht mit einem 
praformierten Gebilde verwechseln wiirde. Durch diese Vacuole bekommt 
nun die Zelle ein ganz anderes Aussehen als im Ruhezustande. Niemand, 
soweit er nicht selbst die stufenweise Veranderung der Zelle verfolgt 
hat, kénnte erraten, da sie dieselbe Zelle ist, die vor der Sekretion 
so vollstandig mit Granula erfiillt war. Ein ahnliches Bild wurde von 
L. Borpas an den Speicheldriisen von Decticus verrucivorus (Orthoptera) 
gesehen und gezeichnet. 

_ Uber die Sekretbildung sei hier nur folgendes bemerkt: 

Daf die Speicheldriisenzellen der nicht gefiitterten Tiere nicht immer 
im Ruhezustande sind, ist selbstverstandlich. Sie kénnen im zweiten, 
dritten oder vierten Stadium sein. Ich fand bei ihnen noch ein anderes 
Stadium, das keinem der vier oben geschilderten Stadien entspricht. 
Das Protoplasma der Zelle ist retikulir und enthalt aiuBerst feine Se- 
krettropfen. Der Kern ist blasig. Die Chromatinkérner sind bald wand- 
standig, bald zusammengedrangt. 

Aus diesen und ahnlichen Einzelbildern kann man sich die Verande- 
rung der Zelle nach der Sekretion etwa folgendermaBen vorstellen. 
Der Kern wird wieder kleiner und gleichzeitig veraindert er seine phy- 
sikalischen Higenschaften, so da®, wenn er fixiert wird, die Chromatin- 
korner nicht mehr wandstindig, sondern mehr zusammengeballt er- 
scheinen. Im Cytoplasma entstehen tiberall aiuBerst feine Sekrettropfen, 


die sich spaiter zu den Granula umwandeln. Die ganze Zelle kehrt auf 
diese Weise zum Ruhestadium zuriick. 


Untersuchungen iiber die Speicheldriise der Libellen. 291 


Die Speicheldriise der Libellen ist also in ihrem Sekretionsmodus 
etwas verschieden von den anderen, bis jetzt untersuchten Insekten- 
driisen (z. B. Versonsche Driise oder Spinndriise). Die verzweigten 
Kerne, die fiir die Insektendriisen so charakteristisch sind, scheinen 
bei ihr nicht vorzukommen. Dagegen ist ihre Ahnlichkeit mit den serdsen 
Driisen der Wirbeltiere sehr auffallend. Der Kern andert mit der Sekre- 
tion seine GréoBe, Gestalt, Lage und Fiarbbarkeit. Dieselbe Veranderung 
des Kerns ist schon langst von Herpennatn, Krause, MULusr, REICHEL, 
KoLossow u. a. an den Wirbeltierdriisen konstatiert worden. Die 
Erscheinung, daB die Verfliissigung der Granula erstens an der Basal- 
partie der Zelle geschieht und dann allmahlich dem freien Ende zu 
fortschreitet, ist auch fiir die Wirbeltierdriise nicht unbekannt. Wenn 
man bedenkt, daB die Speicheldriise der Libellen denselben Driisennerv 
besitzt wie die Speicheldriise der Wirbeltiere, und da8 das Pilocarpin, 
wie man spater sehen wird, auf sie in ganz gleicher Weise einwirkt wie 
auf die serdsen Driisen der Wirbeltiere, so wird der folgende SchluB sicher 
nicht zu voreilig sein: Die Speicheldriise der Libellen ist sowohl morpho- 
logisch als auch physiologisch den serdsen Driisen der Wirbeltiere gleich. 


Hinwirkung von Hunger auf die Speichelsekretion. 

Um die Wirkung des Hungers auf die Speichelsekretion festzustellen, 
hielt ich einige Tiere mehr als fiinfunddreiBbig Stunden in einem Kafig 
(ohne Futter) und untersuchte dann deren Speicheldriise. Die Schnitt- 
bilder zeigen uns, dab die Driisenzellen véllig mit Granula gefillt sind. 
Diese Granula bieten aber keine Besonderheiten an Grobe oder Gestalt. 
Auch der Kern ist normal. Er ist an der Basalpartie der Zelle gelegen 
und rundlich. Die gesamten Bilder entsprechen also vollstandig den- 
jenigen des Ruhezustandes. Daraus ergibt sich, da der Hunger keine 
nennenswerte Veranderung in der Speicheldriise hervorrufen kann. 


Einwirkung von Pilocarpin auf die Speichelsekretion. 

DaB das Pilocarpin bei den Wirbeltieren sekretionsférdernd wirkt, 
ist schon lingst bekannt. Die Frage, ob das gleiche auch fiir die Wirbel- 
losen gilt, ist aber bis heute fast offen geblieben*. 

Ich injizierte eine kleine Dosis von der 2%igen wisserigen Lésung 
yon Pilocarpinum hydrochloricum in die Leibeshohle. Das somit pilo- 
carpinisierte Tier wurde nach einer Stunde narkotisiert und die ihm 
entnommene Driise wurde mikroskopisch untersucht. Sehr auffallend 
sind eine Anzahl groBer Vacuolen, die den mittleren und proximalen 
Teil der Zelle einnehmen (Abb. 16). Das Protoplasma ist teils nach der 


1 Unter wenigen diesbeziiglichen Untersuchungen kann ich hier z. B. die von 
D. Parrick iiber die Einwirkung von Pilocarpin auf die Driisen von Ligia er- 


wahnen. 
19* 
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Peripherie des Acinus gedrangt, teils zwischen den einzelnen Vacuolen 
briickenartig geblieben. Dieses Protoplasma selb.t ist von kleineren 
Vacuolen durchsetzt. Alle groBen Vacuolen sind achromatisch, einige 
kleinere, im Protoplasma eingeschlossene Vacuolen dagegen farben 
sich rot mit Eosin. Der Kern liegt in der Protoplasmabriicke, seine 
Lage ist aber nicht so streng bestimmt. Er befindet sich bald dicht an 
der Peripherie des Acinus, bald mehr nach innen. 
Er ist elliptisch (nicht rundlich) und enthalt viele 
wandstandige Chromatinkérner und ein mit EKosin 


rot gefarbtes Kernkérperchen N 
(Abb. 17). Das gesamte Bild al 
sagt uns, daf eine sehr inten- SY & 


sive Sekretion in der Zelle. 41, 47. Kern der Spet- 


stattgefunden hat. DieDriisen-  cheldriisenzellen eines 
Abb. 16. Speicheldriisenzellen pilocarpinisierten Tieres 


eines pilocarpinisierten Tieres zellen des pilocarpinisierten (S.D.). N Kernk6rper- 
(S.D.). V Vacuolen. ZEISS 'jeres unterscheiden sich von chen. ZxEISS II & Imm, 

II <X Imm. 1,8 mm. A 1,8 mm. 
denen des normalen ‘Tieres 
durch die viel ausgiebigere Vacuolenbildung und die bedeutende Grobe 
der einzelnen Vacuolen. Das ist auch der Fall bei den Wirbeltieren, wie 
BIEDERMANN an der Schleimdriise der Katze, Maxmmow an der Speichel- 
driise des Hundes und Nott an der Tranendriise der Katze nachgewie- 
sen haben. Nach Maxtmow (1901) nehmen die Vacuolen den zentralen 
Abschnitt des.Acinus ein, was mit unseren Ergebnissen ganz tiberein- 
stimmt. ; 

Physiologisch sehr interessant ist die spezifische Wirkung des Pilo- 
carpins auf die Kaubewegung. Gleich nach der Pilocarpininjektion be- 
ginnt diese Kaubeweguag, die ohne Unterbrechung 2 Stunden lang 
dauern kann. Es scheint mir, daf diese Wirkung von Pilocarpin (z. B. 
mit Zeitlupe kombiniert) in der Erforschung des Bewegungsmechanis- 
mus der Insekten 6fters Anwendung finden kann. 


3. Eine neue Auffassung iiber die Beziehung zwischen den acinésen 
und tubulésen Speicheldriisen der Insekten. 


Die Eigentiimlichkeit des Speicheldriisensystems der Libellen liegt 
darin, da das Reservoir im Ausfiihrgang eingeschaltet ist. Die Driise 
gleicht in histologischer Hinsicht mehr den serésen Driisen der Wirbel- - 
tiere als den anderen Insektendriisen. Das Reservoir dient nicht allein 
zur Aufbewahrung des Sekrets, es ist selbst auch eine Driise. 

Im folgenden werde ich die Speicheldriise und das Speichelreservoir 
der Libellen mit denjenigen der anderen Insekten vergleichen und ver- 
suchen, die Homologie der Teile der Speichel- bzw. Spinndriise der 
Tnsekten zu begriinden. Eine ausfiihrliche Darstellung behalte ich mir 
fiir eine kiinftige Arbeit vor. Hier werden nur Orthopteren, Hemipteren 
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Lepidopteren und Dipteren verglichen werden. Die anderen Ordnungen, 
z. B. Hymenopteren, lasse ich an dieser Stelle auBer Betracht. 

Orthoptera (Abb. 18b, c). 

Bei allen Orthopteren sind paarige Speicheldriisen vorhanden. Sie 
sind acinés. Eine gréBere Speichelmenge sammelt sich fiir den gelegent- 
lichen Gebrauch in einem ziemlich umfangreichen, sackférmigen Re- 
servoir, welches bald an dem Ausfiihrgang hingt, bald ganz fehlt. Das 


: } 
a b c 


} 


= 


h i 
f g 
i ii i shematisch). a Paraneuropteren, b und 
Abb. 18. Speicheldriise verschiedener Insektenordnungen (s¢. J ; 1eur l 
ee. d, e und f Hemipteren, g und h Lepidopteren (Spinndriise), i Dipteren. L. D. 
a LyoneEtsche Driise. 


Reservoir hat denselben Bau wie das der Libellen. Es braucht nicht 
viel gesagt zu werden, um zu beweisen, dab die Speicheldriise und das 
Speichelreservoir der Orthopteren mit den gleichnamigen Organen der 
Libellen homolog sind. 

Hemiptera (Abb. 18d, e, f). s 

Bei den Hemipteren besteht das Speicheldriisensystem aus einem 
Paar acindser Driisen und einem Paar Ausfiihrgiangen. Das Speichel- 
reservoir ist vorhanden oder fehlt. Nach KNUPPEL (1886) bestehen die 
Lappen der Speicheldriise von Pyrrhocoris apterus aus einer Membrana 


Z. f. Morphol. u. Ukol. d. Tiere Bd. 17. 19b 
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propria, einer Lage von Driisenzellen und einer strukturlosen Intima. 
Aus der Speicheldriise treten zwei Ginge (Abb. 18d). Der starkere 
Gang ist der eigentliche Ausfiihrgang, der schwachere endet nach mannig- 
fachen Windungen blind im Thorax. Die histologische Beschaffenheit 
ist bei beiden Gangen gleich. Sie bestehen aus einer Basalmembran, 
einer Lage von groBen, polyedrischen Zellen und einer mit Poren regel- 
miBigerweise durchsetzten Intima. Die Epidermiszellen sind zwei- 
kernig, der Kern ist vielgestaltig durch seine Fortsatze. Da das 6rtliche 
Verhaltnis der Membrana propria zur Intima kein festes ist, so schlieBt 
KnipreL daraus, daB die beiden Gange sekretorische Funktion be- 
sitzen. Er schreibt: ,,Erstens sind die Zellkomplexe nicht so fest inein- 
andergefiigt wie das Zylinderepithel des Ausfiihrganges von Blatta 
orientalis, dann liegt infolgedessen die Intima nieht immer in der 
Mitte des Raumes, welcher von der Membrana propria umschlossen 
wird. Diese Umstinde im Verein mit dem Bau der Zellen nétigen uns 
zu der Ansicht, daB diese auch sekretorische Funktionen besitzen. Dab 
dabei die Poren der Intima eine Rolle spielen, ist wohl als sicher anzu- 
nehmen‘‘. Bei Capsus griseus miindet der im Thorax endigende Speichel- 
gang in ein Blaschen, das mit feinen, aber groBkernigen Epithelzellen aus- 
gekleidet ist (Abb. 18e). Das Blaschen ist das Reservoir in statu nascendi. 
Bei Hydrocoriden ist der blind endigende Speichelgang zu einem wirk- 
lichen Reservoir umgebildet (Abb. 18f). Die Speicheldriise der Hydrocori- 
den gehért, wenn ich die Beschreibung von FauR£-FREMIET richtig ver- 
stehe, zu den ,,ghiandole pluricellulari composté‘‘ (nach BERLESE), denn 
das Sekret wird nicht direkt, sondern durch besondere ,,cellules fusi- 
formes’ nach dem Ausfiihrgang geleitet. Die einzelnen Driisenzellea 
weichen von denen der Libellen oder Orthopteren nicht wesentlich ab. 
Die Wand des Reservoirs besteht aus groBen, polyedrischen Zellen, die 
je zwei Kerne besitzen. Die Chitinintima ist mit vielen minutidsen 
Poren durchsetzt, sodaB sie auf Querschnitten als eine ,,bordure en 
brosse“ erscheint. Auch die Existenz der intrazellularen Tracheen ist 
von Faurf-Frémrer konstatiert worden. Im Zellplasma sind Basal- 
chondriochonten und Mitochondrien vorhanden. Alle diese Umstinde 
veranlaBten Fauré-FRimiEer, das Reservoir der Hydrocoriden als eine 
Driise anzusehen. Der SchluB ist, da® die Speicheldriise und das Reser- 
voir der Hemipteren mit denen der Libellen homolog sind. 
Lepidoptera (Abb. 18g, h). 

Bekanntlich besitzen die Lepidopterenlarven ein Paar Spinndriisen?. 
Sie sind lang und schlauchférmig, meist gewunden. Ihre Wand besteht 
aus einer Membrana propria, einer Lage der Driisenzellen mit ver- 
zweigten Kernen und einer Intima. Die Grenze zwischen den einzelnen 


1 Auch die Imagines der Lepidopteren besitzen zwei Speicheldriisen, sie sind 
aber weniger erforscht als die Spinndriise. - OT 
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Zellen ist verschwunden. So bilden die Zellen zusammen ein Synzytium. 
Das Zellplasma ist dicht und fein granulés und von der Oberflache zur 
Basis von parallelen Faden durchzogen, welche netzartig miteinander 
verbunden sind. Hier und da findet man den protoplasmafreien Raum, 
wie ich an dem Reservoir der Libellen gefunden habe. Die fein retiku- 
lare Intima ist verhaltnismaBig dick. Am vorderen Teil der Driise, 
der als Ausfiihrgang der von dem mittleren und hinteren Teil sezernierten 
Seide dient, sind die Kerne rundlich und nicht verzweigt. Da man in 
einer Driise alle Ubergangsformen zwischen den runden und verzweigten 
Kernen finden kann, so ist wohl anzunehmen, da® das Verzweigtsein 
des Kerns nicht auf eine Grundverschiedenheit der Zelle hindeutet, 
sondern nur eine Anpassungserscheinung ist, um die Begrenzungsfliche 
des Kerns mit dem Zellplasma méglichst zu vergréBern und somit die 
Sekretion zu begiinstigen. Wer diese Schilderung sorgfaltig gelesen 
hat, wird gleich bemerken, wie die Spinndriise der Lepidopterenlarven 
im Hinblick auf ihre Histologie dem Speichelreservoir der Libellen oder 
Hemipteren ahnlich ist, ich mochte fast sagen, daB die beiden homolog 
sind. Fiir diese Auffassung spricht ferner die Tatsache, daB es kein 
besonderes Speichelreservoir gibt, sondern die Driise die -sezernierte 
Seide in sich selbst aufbewahrt. 

Ich habe somit die Spinndriise mit dem Reservoir der Libellen homo- 
logisiert. Wo ist denn die eigentliche Speicheldriise? Wir miissen hier 
die Lyonrtsche Driise (auch pe Finrepische Driise genannt) nicht 
iibersehen (ZDin Abb. 18g und h). Thr Bau und ihre Funktion sind 
schon lange ein Ratsel fiir die Entomologen gewesen. Dk Finiprr, 
der zum erstenmal diese Driise einer genauen Untersuchung unterwarf, 
schilderte sie als acinds. Auch HELM vertritt dieselbe Meinung. GILSON 
und Borp4s sahen in ihr tiberhaupt keine Driise, sondern eine bloBe 
Gruppierung von Zellen besonderer Art (des cellules calciformes). Nach 
dem letztgenannten Forscher sind ihre sekretfithrenden Hohlraume 
Vacuolen, d.h. intrazellulare Hohlraume. DEEGENER, sich an BorpDas 
anschlieBend, schreibt in ScHROpERS Handbuch der Entomologie, daB 
die Driise ,,weder acinés noch tubulds“ ist. Auch tiber die Funktion 
dieser Anhangsdriise geht die Meinung der Autoren recht auseinander. 
TicHomrrorr glaubte, dali sie kein selbstandiges Organ, sondern ein 
auBerst reduziertes, zweites Spinndriisenpaar darstellen soll. Borpas 
halt es fiir sehr wahrscheinlich, daB die Driise entweder eine beide 
Seidenfiiden miteinander verklebende Fliissigkeit sezerniert oder aber 
durch ihr Sekret die Erhartung der fliissigen Seide bewirkt. VuRSON 
erklarte sie als eine Art Exuvialdriise. Fiir mich ist diese ratselhafte 
Anhangsdriise nichts anderes als die degenerierte Speicheldriise ; schon 
ihre Lage spricht dafiir. (Man vergleiche Abb. 18f mit Abb. 18 g). Ich 
komme somit zu der alten Auffassung TicHomIRoFFs zuriick, mit dem 
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Unterschiede, da® die degenerierte Driise nicht Spinn-, wie es T1cHo- 
MIROFF annimmt, sondern Speicheldriise ist. 

Auch unter den Lepidopteren ist die Lyonretsche Driise nicht in 
gleichem Make entwickelt. Bei manchen ist sie so weit degeneriert, da} 
sie AuBerlich nicht mehr als ein selbstandiges Organ, sondern als ein 
erweiterter Teil des Ausfiihrganges erscheint (Abb. 18h). Die verschie- 
denen Meinungen der Autoren in bezug auf die Struktur dieser Driise 
stammen vielleicht daher, daf die Driise im Gang der Degeneration 
ist und somit kein klares Bild ihrer Struktur zeigt. 

Diptera (Abb: 181). 

Aus den Dipteren nehme ich hier als Beispiel Chironomus und Musca. 
Die wohlbekannte Larve von Chironomus hat ein Paar einfache, tubu- 
lése Speicheldriisen!. Es gibt kein Reservoir. Auf Querschnitten sieht 
man, daB die Driisenepithelzellen hoch in die Zentralhéhle des Schlau- 
ches hineinragen. Der groBe Kern liegt stets am distalen, d. h. hinein- 
ragenden Teil der Zelle. Auf die eigentiimliche Struktur des Kerns 
brauche ich hier nicht einzugehen. Die histologische Ahnlichkeit dieser 
Driise mit dem Reservoir der Libellen oder mit der Spinndriise der 
Lepidopterenlarven heiBt uns, sie alle als homolog zu betrachten. Musca 
hat ebenfalls ein Paar tubulése Driisen. Es gibt noch ein Paar Driisen 
im Riissel, die man gew6éhnlich auch Speicheldriisen nennt, sie sind aber 
mit der Lebensweise der Fliege neu erworbene Organe und _ bieten, 
phylogenetisch betrachtet, geringes Interesse. Auch Muscidenlarven 
besitzen, wie Imagines, ein Paar tubuléser Speicheldriisen. [Thre Wand 
besteht aus polygonalen Zellen. Der grofe Kern wélbt natiirlich die 
Mitte der Zelle nach innen empor. Auch die intrazelluliren Tracheolen 
sind, wie wir schon oben bei dem Reservoir der Hemipteren und bei der 
Spinndriise der Lepidopterenlarven kennengelernt haben, von KUPFFER 
konstatiert worden. Die Muscidenimagines und -larven besitzen kein 
Speichelreservoir. Aus dem Gesagten schlieBe ich, daB die Speicheldriise 
der Dipteren mit dem Reservoir der Libellen gleichwertig ist. 

Zusammenfassend kann man sagen: Die sogenannte Speicheldriise 
der Insekten ist in zwei Typen zu teilen. 

1. Die Speicheldriisen der Libellen (Paraneuropteren), Orthopteren 
und Hemipteren gehéren zum ersten ‘ypus. Sie sind acinés. Ihr Bau 
und Sekretionsmodus gleichen denen der serésen Driisen der Wirbeltiere. 
Sie bekommen keine nennenswerten Tracheen. Intrazellulare Tracheolen 
sind nicht vorhanden. Jeder Acinus bekommt wenigstens einen Driisen- 
nervy. Die Verinderung des Kerns bei der Sekretion beschrankt sich 
hauptsachlich auf seine GréBe, Lage und Farbbarkeit. Das Speichel- 
reservoir ist vorhanden, kann aber auch fehlen. 


1 Die aus ausgebildete Driise kann nicht einfach tubulds genannt werden. Sie 
entsteht aber als ein einfacher Beutel, 
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2. Die Speicheldriisen der Dipteren und die Spinndriise der Lepido- 
pterenlarven gehéren zum zweiten Typus. Sie sind tubulés. Ihr Bau 
und Sekretionsmodus gleichen denen der Hautungsdriise der Insekten 
und haben vieles Eigentiimliche an sich. Sie sind von den Tracheen 
reichlich versorgt. Intrazellulare Tracheolen sind vorhanden. Bei der 
Sekretion andert der Kern nicht nur seine GréRe und Farbbarkeit, son- 
dern auch seine Gestalt, er sendet nimlich viele Fortsitze an das Zell- 
plasma. Das Protoplasma ist radiar gestreift, die Membrana propria 
ist mit minutidsen Poren durchsetzt. Das Speichelreservoir ist nicht 
vorhanden. 

Wie schon oben erwahnt, gleicht das Reservoir der Paraneuropteren 
oder Hemipteren, histologisch betrachtet, der Driise des zweiten Typus 
vollstandig. Es ist kein einfaches Reservoir, sondern zugleich eine Driise 
(histologische Ubereinstimmung). Denkt man etwa, da8 bei der Driise f 
in Abb. 18 das Reservoir sich weiter entwickelt und die Speicheldriise 
verkiimmert, dann bekommt man die Driise (die Spinndriise) g in 
Abb. 18 (topographische Ubereinstimmung). Auch die Tatsache, daf 
die Insekten, deren Speicheldriise zum zweiten Typus gehért, kein 
Speichelreservoir besitzen, kommt hier in Betracht. Bei solchen Insekten 
dient die Speicheldriise zugleich als Reservoir. 

Das Reservoir hat nun vieles gemeinsam mit dem Ausfiihrgang. Bei 
den Hemipteren kann der ganze Ausfiihrgang die sekretorische Fahigkeit 
besitzen, wie es KNUPPEL aus seinen histologischen Befunden geschlossen 
hat. Beim Reservoir sowohl als auch beim Ausfiihrgang sind die Epithel- 
zellen hexagonal und sehr oft zweikernig (histologische Ubereinstim- 
mung). Bei den Libellen ist es ein erweiterter Teil des Ausfiihrganges 
(Abb. 18a). Bei den Mantiden ist es eine Verastelung des letzteren (Ab- 
bild. 18c) (topographische Ubereinstimmung). 

Auf Grund aller dieser Umstinde méchte ich folgende Hypothese 
aufstellen: ,,Die Speicheldriise der Dipteren und die Spinndriise der 
Lepidopterenlarven sind histologisch gleichwertig mit dem Speichel- 
reservoir der Paraneuropteren, Orthopteren und Hemipteren.* 

,.Das Speichelreservoir der Paraneuropteren, Orthopteren und Hemi- 
pteren hat sich aus dem Ausfiihrgang unter zunehmender sekretorischer 
Fahigkeit herausgebildet.“ Y 

Damit méchte ich keineswegs behaupten, dab die Speicheldriise der 
Dipteren oder Spinndriise der Lepidopteren einmal Reservoir gewesen ist, 
was nur eine Moglichkeit ist. Die andere Eventualitat ist, daB sie, 
Speichelreservoir einerseits und Speichel- und Spinndriise andererseits, 
beide voneinander unabhingig aus dem Ausfiihrgang entstanden sind. 
Die eigentliche Speicheldriise, wie wir sie bei den Paraneuropteren usw. 
sehen, bleibt bei den Lepidopterenlarven als Lyonztsche Drise, bei 
den Dipteren ist sie sogar vollig verschwunden. Da die anatomischen 
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und paliontologischen Daten uns lehren, daf die Paraneuropteren und 
Orthopteren die niedrigen und die Lepidopteren und Dipteren die 
hochspezialisierten Formen darstellen, so kann man sich vorstellen, daB 
die Entwicklung der Speicheldriise im Insektenreich vom ersten zum 
zweiten Typus hin geschehen ist. 

Friiher sah man die Spinndriisen als umgewandelte Speicheldriisen 
an, aber heute betrachtet man sie eher als die umgebildeten Nephridial. 
organe oder Coxaldriisen. A. Lana ist der Ansicht, daB die Spinndrtisen 
den Peripatus-Coxaldriisen homolog, die Speicheldriisen aus umgewan- 
delten Nephridien hervorgegangen sind. Meine Untersuchung bringt 
die Spinndriise wieder mit der Speicheldriise der Dipteren in Verbin- 
dung. Woher diese stammt, hingt mit der Frage nach dem Ursprung 
des Ausfiihrganges der Libellen (und auch der Orthopteren und Hemi- 
pteren) zusammen. 

Den endgiiltigen Beweis fiir die Richtigkeit meiner obigen Auffassung 
zu fithren und die stufenweise Entwicklung von dem allereinfachsten 
Reservoir der Libellen, das nichts anderes als ein erweiterter Teil des 
Ausfiirganges ist, zu der vollentwickelten Spinndriise der der Mensch- 
heit so unendlich niitzlichen Seidenraupe zu zeigen, soll einer. spateren 
Untersuchung vorbehalten bleiben. 


Zusammenfassung. 

In dieser Arbeit wurde die Speicheldriise von Orthetrum albistylum 
speciosum UHLER und Sympetrum Darwinianum SELYS. sowohl morpho- 
logisch als auch physiologisch untersucht, unter gleichzeitiger Ent- 
wicklung einer neuen Ansicht tiber die Beziehungen zwischen den aci- 
nésen und tubuldsen Speicheldriisen der Insekten. Auch einige andere 
Arten wurden vergleichsweise in die Untersuchung einbezogen. 


I. Morphologischer Teil. 

1. Das ganze Speicheldriisensystem teilt sich in die Ober- und Unter- 
schlundlappen. Die Oberschlundlappen liegen oberhalb des Osophagus 
und bilden mit dem benachbarten Fettgewebe eine kompakte Masse. 
Die Aorta lauft mitten durch diese Masse. Die Unterschlundlappen be- 
finden sich unterhalb des Osophagus auf den ersten Thorakalganglien. 
Der Driisenacinus der beiden Lappen besteht aus einer Basalmembran, 
einer Lage von Driisenzellen und einer Intima. 

2. Ausfiihrgang und Reservoir sind paarig vorhanden. Die Wand 
des Reservoirs besteht aus groBen hexagonalen Zellen, die je zwei Kerne 
besitzen. Die porése Chitinintima, die nach innen vorspringenden Epi- 
dermiszellen, die radiire Streifung des Zellplasmas und die Vielgestaltig- 
keit des Kerns nétigen uns zu der Ansicht, da das Reservoir sekretori- 
sche Funktion besitzt. Das Reservoir ist mit Tracheen umsponnen, 
die sich schlieBlich zu einer Anzahl Tracheolen auflésen. 
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3. An der Ausmiindungsstelle des Ausfiihrganges fand ich eine Ein- 
richtung, die ihrer Funktion gema8 wohl Speichelspritze genannt wer- 
den kann. 

4. Das paarige sympathische Nervensystem besteht aus zwei Paar 
Ganglien. Die Speicheldriise empfangt ihren Nerv (= Speicheldriisen- 
nerv) aus dem zweiten Paar (auch Tracheenganglien genannt). 

5. Jeder Acinus der Driisenlappen bekommt wenigstens einen Driisen- 
nerv. Er ist perlschnurartig, ganz wie der Driisennerv der Speicheldriise 
der Wirbeltiere. 

II. Physiologischer Teil. 

1. Um méglichst verschiedene Sekretionsstadien zu erhalten, be- 
diente ich mich der Fiitterungsmethode. Die Driisen wurden 1 pre oe ea Pe 
2, 3, 4, 5 Stunden nach der Fiitterung dem Tiere entnommen und kon- 
serviert. 

2. Man kann den ganzen Ablauf der Sekretion ungefahr in vier 
Stadien einteilen: 

a) Den Ruhezustand: Die Zellen sind mit basophilen Granula erfiillt. 
Der runde Kern liegt in der Basalpartie der Zelle. 

b) Das Stadium beginnender Sekretion: An der Peripherie des Acinus 
sieht man den granulafreien Raum, der durch Verfliissigung der Granula 
entstanden ist. Der Kern liegt jetzt in der Mitte der Zelle. 

c) Das Stadium zunehmender Sekretion: Die Granula sind fast voll- 
stindig verschwunden. Der Kern ist groB und elliptisch und enthalt 
viele wandstandige Chromatinkérner. 

d) Das Stadium gleich nach der vollzogenen Sekretion: Die Granula 
sind vollstiéndig verschwunden. Man sieht Sekretkapillaren. Der Kern 
ist noch elliptisch und enthalt wandstindige Chromatinkorner. Jede 
Zelle hat an ihrem freien Ende ein kleine Vacuole, die mit der Zentral- 
héhle des Acinus durch ein feines, intrazellulares Kanalchen kommuni- 
ziert.- . 

3. Die Speicheldriise der Libellen ist also in ihrem Sekretionsmodus 
mehr den serésen Driisen der Wirbeltiere gleich. 

4. Hunger kann in der Speicheldriise keine nennenswerte Veranderung 
hervorrufen. 

5. Nach der Pilocarpininjektion findet in der Speicheldriise eine in- 
tensive Sekretion statt. Sehr interessant ist die Wirkung von Pilocarpin 
auf die Kaubewegung. Gleich nach der Injektion beginnt diese Kau- 
bewegung, die ohne Unterbrechung zwei Stunden lang dauern kann. 


Ill. Neue Auffassung iiber die Beziehung zwischen den acinésen und 
tubulésen Speicheldriisen der Insekten. 


1. Die sogenannte Speicheldriise einschlieBlich Spinndriise ist in 
zwei Typen zu teilen, in die acinése und die tubulése Driise. 


300 H. Oka: 


2. Die acinése Driise gleicht in ihrem Bau und Sekretionsmodus der 
serosen Driise der Wirbeltiere. Z. B. die Veranderung des Kerns be- 
schrinkt sich hauptsichlich auf seine GroBe und Lage. Beispiel: die 
Speicheldriise der Paraneuropteren, Orthopteren, Hemipteren. 

3. Die tubuldse Driise gleicht in ihrem Bau und Sekretionsmodus der 
Hautungsdriise der Insekten. Bei der Sekretion andert der Kern auBer 
seiner GréBe und Farbbarkeit auch seine Gestalt. Beispiele: die Spinn- 
driise der Lepidopterenlarven, die Speicheldriise der Dipteren. 

4. Es gibt sowohl topographische als auch histologische Uberein- 
stimmung zwischen der tubulésen Driise und dem Speichelreservoir. 
Zwischen Reservoir und Ausfiihrgang gibt es auch eine Ubereinstim- 
mung. Die tubulése Driise und das Reservoir sind wohl aus dem Aus- 
fiihbrgang entstanden. 

5. Bei den Insekten, bei denen die tubulése Driise die Speicheldriise 
bildet, ist die acindse Driise mehr oder weniger zuriickgebildet. Die 
letztere erhalt sich bei den Lepidopterenlarven als Lyonrtsche Driise, 
bei den Dipteren ist sie vollig verschwunden. 
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UBER DIE ANATOMIE VON ARRHENURUS MEDIOROTUNDATUS 
UND DIE HAUTDRUSEN DER ARRHENURUS-ARTEN. 


Von 
O. LUNDBLAD. 
Mit 26 Textabbildungen. 
(Eingegangen am 12. November 1929.) 


In einer fritheren Arbeit habe ich die bis dahin unbekannt gebliebe- 
nen, sehr interessanten und eigenartigen Begattungsvorgange bei einigen 
Arrhenurus-Arten geschildert und dabei u. a. die Rolle besprochen, die 
gewisse Hautdriisen fitr die Verankerung des Weibchens an das um- 
gestaltete Hinterende des Mannchens spielen. Nachdem ich den Verlauf 
dieser Begattung beobachtet, war es mein Wunsch, auch die anatom1- 
schen Grundlagen kennen zu lernen, also besonders die in Frage kommen- 
den Hautdriisen und den Geschlechtsapparat. Ich habe daher einige 
Arrhenurus-Mannchen an Schnittserien untersucht, besonders A. medio- 
rotundatus Sta THOR, aber auch caudatus (DxG.), globator (O. FE. MUu1.) 
und newmani Prers.?. Da die Anatomie der Gattung Arrhenurus, trotz 
der Untersuchung THoNns, noch sehr wenig bekannt ist, werde ich im nach- 
folgenden nicht nur die Anhangsdriisen und den Geschlechtsapparat, 
sondern auch gewisse andere Verhaltnisse, besonders solche, die mehr 
allgemeines Interesse haben, kurz berthren. Bei Behandlung der An- 
hangsdrtisen werde ich auch die wbrigen Hautdriisen besprechen, weil 
diese niemals niher berticksichtigt wurden, und ich werde dabei ver- 
suchen, die Homologisierung der Driisen bei verschiedenen Arten und 
Untergattungen durchzufiihren, auch bei solchen, die anatomisch noch 
nicht naher bekannt sind. In bezug auf die iibrigen Organe halte ich 
mich aber beinahe ausschlieBlich an A. mediorotundatus. 

Die Anatomie der Hydracarinen ist bisher tiberhaupt sehr wenig 
untersucht worden. Es sind hier zu nennen von alteren Arbeiten die- 
jenigen von CLAPAREDH (1868), CRONEBERG (1878), HALLER (1882, 1882a), 
von ScHaus (1888) und Grrop (1889), von neueren MicHanL (1895), 
NoRDENSKIOLD (1898), PotLock (1898), THon (1900, 1901, 1903, 1905, 
1905a), THor (1902, 1902a, 1903) und van ViEEr (1897). Auch eine 
Arbeit von HENKING (1882), die die sehr nahestehenden Trombidiiden 
behandelt, sei hier vergleichsweise angefithrt. AuBerdem gibt es einige 


1 Von der letzteren Art stand mir nur schlechtes Material zur Verfiigung. 
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weitere Schriften, in welchen ganz vereinzelte Fragen anatomischen In- 
haltes gestreift werden. 

Was die Gattung Arrhenurus anbelangt, so ist diese besonders von 
THON (1900, 1901) untersucht worden. Einige Bemerkungen iiber dieses 
Thema finden sich aber auch in den Arbeiten von NORDENSKIOLD (1898) 
und THOR (1902a, 1903). 

1. Die Haut. 

Die Haut setzt sich aus zwei Schichten zusammen, der Hypodermis 
und der Kutikula. Die erstere farbt sich bei Anwendung der gewéhn- 
lichen Hamatoxylin-Eosinfarbung violett. Eine deutliche Basalmembran 
oder Grenzlamelle’ aus Bindegewebe habe ich, im Gegensatz zu THOR 
(1902a, 8. 300; 1903, S. 29), nicht vorgefunden. Die Kutikula ist sehr 
dick und erreicht bekanntlich bei gereiften Imagines eine panzerartige 
Harte. Sie besteht aus zwei sehr deutlich getrennten Schichten, einer 
inneren Schicht, das Ektostrakum, das sich gelb farbt oder farblos ver- 
bleibt, und einer auBeren, das Epiostrakum, das stark rot wird (vgl. be- 
sonders Abb. 16). Das erstere ist bedeutend dicker. Nach THor (1902a) 
soll es bei soeben geschliipften Imagines geschichtet sein. Trotzdem die 
von mir geschnitteten Tierchen immer relativ frisch geschliipft waren, 
konnte ich eine Schichtung niemals beobachten, sondern das Ektostra- 
kum war immer homogen. Bei Arrhenurus ist diese Schicht von den be- 
kannten Poren durchsetzt, in welche Hypodermispapillen hineinragen 
(Abb. 16 H). Nach auSen sind die Poren nicht offen, sondern vom Epio- 
strakum tiberdeckt (in Abb. 16 sehr deutlich zu sehen). Die erwahnten 
Poren sind innen eng, erweitern sich aber nach auben kraftig, so daB sie 
sich, von auBen gesehen, als ein kleinerer, von einem gréBeren umgebener 
Kreis darbieten. 

Ich gebe THor (1902a, S. 299) gegenitiber Toon (1900, S. 110, FuB- 
note) darin ganz recht, daB die Poren nicht von unten durch eine dinne 
Schicht geschlossen sind. Unterhalb der Poren liegt namlich die Hypo- 
dermis, die keine diinne Schicht ist. Nach auben dagegen kommt das 
Epiostrakum, das als diinne Schicht die Poren verdeckt. Es soll schon 
hier kurz bemerkt werden, da die Poren der Genitalplatten, die so- 
genannten Genitalnapfe, von den ubrigen Panzerporen nicht prinzipiell 
verschieden sind (Abb. 22). In den Genitalnapfen wird also auch das 
Ektostrakum von den Hypodermiszellen durchbrochen, und das Epio- 
strakum deckt die Poren zu. In den itbrigen Partien der Genitalplatten 
aber, also zwischen den Napfen, fehlt das Epiostrakum. THor (1902a, 
Taf. I, Abb. 8) zeichnet auch zwischen den Napfen ein deutliches Kpio- 
strakum. Ich habe die von ihm abgebildete Art, A. pustulator, nicht an 
Schnitten untersucht, aber bei A. mediorotundatus und A. globator + kann 
Bi iivouw. caudatus und A. neumani ist mein Material zu schlecht, um zu 
entscheiden, wie es mit ihnen in dieser Hinsicht steht. 
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ich seine Befunde nicht bestitigen, denn bei diesen Arten ist die ganze 
Schicht auBerhalb der Hypodermis vollkommen homogen, gelb gefarbt, 
dick, ohne das rote Epiostrakum dariiber (vgl. Abb. 24). Méglicherweise 
verhalten sich verschiedene Arten verschieden. Daf es sich bei A. medio- 
rotundatus und A. globator so verhalt, wie ich es oben geschildert habe, 
kann mit voller Sicherheit behauptet werden, dagegen kann ich im 
iibrigen keine naheren Angaben machen tiber den feineren Bau der Hypo- 
dermisschicht, weil mein Material nicht so gut konserviert ist, dal es 
feinere zytologische Studien zulaBt. 


ms 


us 


ie? iy | 
Auct. phot. 
Abb. 1. Arrhenwrus globator (O. F. MUut.). G- Sagittalschnitt durch die Gehirngegend. mS me- 
diane Speicheldriise; «#S Glandula trachealis impar; PD dorsale Dilatatoren des Pharynx; S Spe se- 
rohre; Z Gehirn. 


2. Der Darmkanal. 


Nach der Mundhohle und dem mit kraftigen Dilatatoren ausgestatte- 


ten Pharynx (Abb. 1 PD) folgt der als ditnnwandiges, sehr feines Rohr 
nach hinten ziehende Osophagus (Abb. 1 8, Abb. 2.8), der das Gehirn 
durchsetzt. Der Durchmesser betriigt nur 8—11 uu. Unmittelbar nach- 
dem die Speiseréhre aus dem Gehirn heraustritt, erweitert sie sich ein 
wenig, das Lumen erreicht einen Durchmesser von wenigstens 14—15 u 
und die Wand wird erheblich dicker, Diese Abteilung des Darmes ist 
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aber nur etwa 50 lang, dann geht er ganz unvermittelt in den sehr ge- 
raumigen, mit Divertikeln versehenen Magendarm oder Lebermagen iiber. 

‘ Dieser zeigt einen lappigen Bau. In der Kérperregion, wo der Oso- 
phagus in ihn einmiindet, nimmt er schon den gréBten Teil der Dorsal- 
halfte des Kérpers als in der Hauptsache dreiteiliger Sack ein (Abb. 2 L). 
Er tiberragt die soeben erwahnte Einmiindungsstelle weit nach vorn, sich 
uber und seitlich vom Gehirn und den Speicheldriisen nach vorn er- 
streckend (Abb. 19 L). Die bei gewissen anderen Gattungen (Hydrachna, 


Diplodontus, Limnesia, Hygrobates usw.) vorhandenen Osophageal- 


TS 


Auct. phot. 


JENS S TS 
Abb. 2. Arrhenurus mediorotundatus Sta THOR. 4. Querschnitt durch die Einmtindungsstelle der 
Speiserdhre in den Lebermagen. / Exkretionsorgan; L Lebermagen; S Speiserdhre; TS tubulése 
Speicheldriise: Z Gehirn. Sowohl der liingsverlaufende wie der geschlingelte Teil der tubuldsen 
Driise gut sichtbar. 


klappen kommen bei Arrhenurus mediorotundatus nicht zur Ausbildung. 
Der Lebermagen streckt sich weit in den Schwanz hinein (Abb. 6 L, 
Abb. 14 L). 

Die Zellen des Magendarmes sind teilweise sehr groB. Von THOR 
(1903) und einigen friiheren Auktoren ist beschrieben worden, wie diese 
Zellen bei gewissen Arten sich aus ihrem Verbande allmahlich lésen, ab- 
schniiren und schlieBlich frei in die Magenhéhle zu liegen kommen. Die 
Ersatzzellen an der Basis der sich abschniirenden Zellen werden nach und 
nach vergréRert und tibernehmen die Funktion der alten. 

Es scheint, als kiimen ahnliche Verhiltnisse auch bei Arrhenurus medio- 
rotundatus vor. Uber die umgebenden, niedrigen Zellen ragen nimlich 
andere mehr oder weniger weit in die Darmhohle hinein, wieder andere, 
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rundliche Zellen liegen als abgeschniirte Kugeln schon frei darin, wie 
deutlich aus mehreren der hier reproduzierten Photographien hervor- 
L E E ls B 


Auct. phot. 


Abb. 3. Arrhenurus mediorotundatus Sia THOR. 3. Querschnitt durch die Region des 4. Beins. 
L Lebermagen; # Exkretionsorgan; B Basalglied des 4. Beins; ml Bewegungsmuskeln des 4. Beins; 
T Testis; /; Lateroglandulare 3. 


ds E L dy 


Auct, phot. 


i TS = TS 

Abb. 4. Arrhenurus mediorotundatus SIG THOR 36:- Q i i i 

! ee : é tas ‘ + 5 + Querschnitt durch die Region des 4. Beins. 

B Basalglied des + Beins ; E Exkretionsorgan ; L_Lebermagen; 7’ Testis; 7'S geschlingelter Teil 
der tubulésen Speicheldriise ; ds und dy Dorsoglandularia 3 bezw. 4. 


geht (z. B. Abb. 2, 3, 5, 6). Ob es bei A. mediorotundatus besondere Er- 
satzzellen gibt, oder ob nur der iuBere Zellenteil sich abschniirt oder 
berstet, der innere wieder auswachst, wage ich nicht sicher zu entschei- 
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den. THOR (1903, S. 83) spricht sich auch hinsichtlich dieses Prozesses 
bei Limnesia maculata unbestimmt aus, 


3. Das Exkretionsorgan. 

Auf der Unterseite des Schwanzanhanges in der Nahe des Endes be- 
findet sich eine kleine Offnung, die lange Anus genannt wurde und noch 
heute diesen Namen oft tragt. Ich schlieBe mich aber denjenigen Ver- 
fassern an, die das Vorhandensein eines Afters bei den Hydracarinen be- 
stimmt verneinen. Weder bei den Arrhenurus-Arten noch bei anderen 


Auct. phot. 


; ‘1G it lie Genitaléffnung, 
Abb. 5. Arrhenurus mediorotundatus Sig THOR. G. Querschnitt durch ¢ 
G Genital6ffnung; LZ Lebermagen; FR Zentralorgan; 7’ Testis; ds Dorsoglandulare 4; ly Latero- 
glandulare 4, mit der Miindung lym. Der Schnitt ist schief gefallen, so daB die rechte Seite langer 
‘ nach hinten getroffen worden ist. 


von mir untersuchten Gattungen konnte ich einen After nachweisen. Der 
Darmkanal endet also blind. Der sogenannte Anus muB als Exkretions- 
porus aufgefaBt werden, denn er steht mit dem groBen Helos vonsar eee 
dem sogenannten RiickengefiB, in Verbindung (Abb. 6 Hp). Dieses 
Organ diirfte man wohl mit Recht als proktodeales Exkretionsgrgan be- 
-zeichnen und es als den abgeschniirten und selbstandig gewordenen End- 
teil des Darmes ansehen kénnen oder es mit den Maupronischen GefaBen 
vergleichen. . 
Der histologische Bau der Wand des Exkretionsorganes scheint auc 
nur relativ von dem des Darmes verschieden zu sein. Die Zellen sind 
recht groB und ahneln denen der Darmwand. Jedoch sind sie alle von 


ungefihr derselben Hohe und bei weitem nicht so groB wie die Darm- 
20* 
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zellen. Dies geht z. B. aus den Abb. 2, 3, 4, 5 und 6 hervor. Auch ist 
ja das Exkretionsrohr nicht so umfangreich wie der Darm. Es liegt als 
einfaches, schlauchformiges Organ langs der Dorsalseite des Tierchens 
(Abb. 6, 12). In seinem mittleren Teile, in der Region der spater zu be- 
sprechenden ratselhaften Organe und des Penis, ist der Kanal ziemlich 
eng (Abb. 5, 18, 25), erweitert sich aber sowohl nach hinten wie nach 
vorn, und ganz besonders dort, wo er sich im Vorderk6rper gabelt, ist er 
sehr geraumig (Abb.12). 
Das Organ ist namlich 
vorn gabelteilig (Ab- 
bild. 3). Die beiden Ga- 
beln sind ziemlich kurz 
und schlieBen mit blin- 
dem Ende ab. 

Soviel ich finde, 
kommen im Exkre- 
tionskanal keine abge- 
schniirten, freien Zel- 
len vor. . 

Der Exkretionspo- 
rus ist bei A. medioro- 
tundatus ventral in der 
Nahe des Anhangsendes 
gelegen (Abb. 6 Ep?). 
Dasselbe ist bei A. glo- 
bator der Fall (Abb.8 
f , B), wahrend bei vie- 

eee ee Ey len anderen Megalura- 
Abb. 6. Arrhenurus mediorotundatus SiG rae ee women carus-Arten, z. B. cau- 
schnitt durch den Hinterteil des Korpers und den Anhang in der datus, der Porus ganz 
Nihe der Ventralseite.  Exkretionsorgan; Hp Exkretionsporus; : . 
DM dorsoventraler Muskel; 7; Lateroglandulare 4; L Lebermagen. distal liegt. 

Der eigentliche Po- 
rus ist sehr fein und auch ein kurzes Stiick vor der Mitndung ist das Rohr 
stark verengt. Kein muskuléser Sphinkter ist vorhanden, dagegen sind 
die Epithelzellen des letzten Rohrabschnittes hoch, so daB jederseits eine 
im Querschnitt linsenformige und offenbar als Sphinkter fungierende, 
das Lumen einengende Wandverstirkung zustande kommt (Abb. 6). Da- 
gegen sind kraftige Dilatatoren vorhanden, die sich in seitlicher Rich- 
tung schief nach vorn erstrecken und an der Kérperwand sich befestigen. 
Thr anderes Ende befestigt sich am Exkretionsrohr unmittelbar auBer- 
halb der soeben erwahnten Verstarkung, wo das Rohr chitinisiert ist, 


1 In dieser Abbildung scheint der Porus ganz distal zu liegen, was darauf 
beruht, daB das auBerste Ende des Anhangs nicht getroffen ist. 
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indem hier eine Invagination der duBersten Chitinschicht, des Epiostra- 
kum, deutlich erkannt werden konnte (Abb.6). 


4. Die Hautdriisen. 


Bei allen Hydracarinen sind die Hautdriisen gut entwickelt und in 
vielen Paaren vorhanden, deren Anzahl bei den verschiedenen Gruppen 
etwas wechselt. Bei verwandten Formen ist aber eine konstante Anzahl 
vorhanden, und die Orientierung der Driisenmiindungen kann bisweilen, 
wie ich bei den Thyasinen schon bewiesen habe, in systematischer Hin- 
sicht von einem gewissen Wert als Ausgangspunkt einer Homologisierung 
entsprechender Hautpartien sein (LUNDBLAD 1927). Dagegen sind die 
Hautdriisenmiindungen bei verwandten Gattungen und Arten oft mehr 
oder weniger verschoben, wie z. B. aus einem Vergleich zwischen Sperchon 
und Pseudosperchon hervorgeht, den ich vor kurzem abgeschlossen habe. 

Auch bei der Gattung Arrhenurus sind zahlreiche, zum Teil stark um- 
gewandelte Hautdriisen vorhanden. Die Lage derselben und deren Miin- 
dungen werden wir nachstehend bei den verschiedenen Untergattungen 
an der Hand einiger Zeichnungen und Mikrophotographien zu erlaiutern 
versuchen. Wir finden dabei, daB alle Weibchen etwa iibereinstimmend 
gebaut sind mit Hinsicht auf die Lage der Driisenmiindungen. Das ist 
auch ziemlich einleuchtend, weil das Weibchen das konservative, mehr 
primitive Geschlecht darstellt. Die Mannchen der meisten Arrhenurus- 
Arten sind dagegen stark umgewandelt, indem ein verschiedentlich ge- 
stalteter Schwanzanhang ausgebildet worden ist. Die dadurch veranlafte 
Verlingerung des Korperhinterendes hat eine starke Verschiebung der 
Hautdriisenmiindungen mit sich gebracht. Eine Homologisierung der 
Driisen bei den verschiedenen Arten oder Untergattungen ist niemals 
versucht worden; auch eine solche der beiden Geschlechter derselben Art 
steht leider noch aus, trotzdem sie ein bedeutendes Interesse beansprucht 
und fiir ein naheres Verstiindnis des Baues und der Umwandlung der 
Gattung unumginglich notwendig ist. Es ist nicht einmal bekannt, wie- 
viele Driisen bei Arrhenurus vorhanden sind. 

Untersuchen wir also die primitiven Verhaltnisse bei einem Arrhenu- 
rus-Weibchen, z. B. bei A. globator (O. F. Mtuu.)! Der kleine, ovale Dor- 
salpanzer ist hier durch eine sogenannte Riickenbogenfurche deutlich 

vom grofBeren und auf den Riicken tibergreifenden Bauchpanzer getrennt. 
- Von vorn beginnend, treffen wir vor den Augen das sogenannte Antenni- 
forme, d. h. das Dorsoglandulare 1, an (Abb. 7 A d,, Cd,). Etwas weiter 
nach hinten, zwischen den Augen, entspringt eine isolierte Borste, die 
ohne Zweifel dem Praokulare der Thyasinen entspricht; sie ist also eine 
Sinnesborste ohne Driise (Abb. 7A pr; vgl. auch Lunppiap 1927). 
Etwas weiter hinten, hinter den Augen, folgt das Dorsoglandulare 2 
(Abb. 7 A dz). 

Z. {. Morphol. u. Okol. d, Tiere Bd, 17. 20b 
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Die bis jetzt besprochenen Driisen und Haare liegen im Bauchpanzer, 
die folgenden aus dieser Reihe dagegen im Riickenpanzer. Zuvorderst 
inseriert die zweite Sinnesborste, d. h. das Postokulare (Abb. 7 A po). 
Dann folgen die Dorsoglandularia 3—5 (Abb. 7 A d3;—d;). 

Ventral, d. h. im Bauchpanzer, wiederfinden wir die charakteristi- 
schen Driisen hinter der zweiten und vierten Epimere, die Epimero- 


Auct. del. 


Abb. 7. Arrhenurus globator (0. F. Mtah.). QO. Av 
4 A ‘ SB me & on oben, B von unten, © von der Seite. Haut-~ 
Se en als schwarze Punkte dargestellt. Genitalplatten punktiert. d;—ds Dorsoglan- 
dularia 1—5; 1;—l5 Lateroglandularia 1—6 ; 1—12 Ventroglandularia 1—2; e,— cz Epimeroglandularia 
1—2; pr Préi- und po Postokulare. 


glandularia 1—2 (Abb. 7 B e,—e., C e,—e.). Weiter hinten, seitlich beim 
Exkretionsporus, inseriert das Ventroglandulare 1 und dahinter, am 
duBersten Hinterende des Weibchens, weder von oben noch von unten 
deutlich sichtbar, das Ventroglandulare 2 (Abb. 7 B v,—2,; C v,—22). 


Diese beiden Paare von Ventro i 1 
glandularia stellen die F 
Dorsoglandularreihe dar. ibd 
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Um die Lateroglandularia deutlich zu sehen, ist es am besten, das 
Weibchen von der Seite her zu betrachten. Hinter dem Auge inseriert das 
Lateroglandulare 1, weiter nach hinten und unten Lateroglandulare 2, 
nach oben Lateroglandulare 3 (Abb.7C i,—l;). Noch weiter nach hinten 
finden wir das Lateroglandulare 4 und ein wenig oberhalb des Endes der 
Genitalplatte steht das Lateroglandulare 5. Das Lateroglandulare 6 
endlich liegt weit nach hinten und oben (Abb. 7 C l4—lg). 

Es gibt also bei Arrhenwrus nach dieser Terminologie 5 Paare Dorso- 
glandularia, 2 Ventroglandularia, 2 Epimeroglandularia und 6 Latero- 
glandularia. 

Es kommt nun darauf an, die angefiihrten Driisen beim Weibchen 
mit denen des Mannchens zu homologisieren. Schon im voraus sei hervor- 
gehoben, teils daB alle Driisen des Weibchens auch beim Mannchen vor- 
handen sind, teils auch, daB bei diesem keine weiteren Driisen entwickelt, 
da8 aber einige stark umgewandelt, vergréBert und verschoben worden 
sind. Die Anhangsdriisen beim Mannchen von Arrhenurus globator (O. F. 
MUtz.) habe ich schon in anderem Zusammenhang behandelt (LUNDBLAD 
1929a) und fur diese Driisen die Bezeichnungen 1—4 eingefiihrt. 

Wir wollen zuerst untersuchen, ob und inwieweit wir diese teilweise um- 
gebildeten Anhangsdriisen mit gewissen Driisen des Weibchens homologi- 
sieren kénnen, sodann ob dies auch beziiglich der anderen Driisen gelingt. 

Die Abb. 8 A—C zeigt uns ein Mannchen von Arrhenurus globator in 
derselben VergréBerung wie das Weibchen gezeichnet. In Abb. 8 A 
finden wir ohne Schwierigkeit die Driisenmiindungen d, und d. wieder 
vor und zwischen den Augen. Im Riickenschilde des Weibchens legen 
die Offnungen d;—d;. Auch diese treffen wir beim Mannchen an. Sie 
sind in Abb. 8 A mit d;, d, und 1 bezeichnet, wovon d;—d, etwa dieselbe 
Lage wie beim Weibchen einnehmen.. Dagegen ist, infolge der Verlainge- 
rung des hinteren Kérperendes beim Mannchen, die Driisenéffnung d; 
weiter nach hinten verlagert. [hr entspricht beim Mannchen sicher die 
Offnung, die ich in der Abb. 8 A, im AnschluB an meine frithere Arbeit 
iiber A. globator (1929a), mit 1 bezeichnet habe. Es ergibt sich also aus 
unserem Vergleich die interessante Tatsache, da die Driise 1, also die 
groBe Kittdriise des Mannchens, dem d; des Weibchens entspricht. Das 
dem wirklich so ist, schlieBe ich schon daraus, dafs diese Driise beim 
Weibchen die hinterste Riickendriise ist und da beim Mannchen der 
dorsale Anhangswulst, wo die Driise 1 miindet, zweifelsohne die Stelle 
bezeichnet, wo bei ihm das hinten-seitlich durch eine nicht geschlossene 
Bogenfurche begrenzte Dorsalschild abschlieBt. Wie aus Abb. 8 C er- 
gichtlich, erstreckt sich die Riickenbogenfurche an den Anhangsseiten 
weit nach hinten, sich gegen die Stelle richtend, wo sich der Dorsalwulst 
mit der Driise 1 befindet. Es diirfte wohl sicher die Furche hier einst 


geschlossen gewesen sein. 
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Die Identifizierung der mit 2—3 bezeichneten Driisen schieben wir 
einen Moment hinaus und wenden uns jetzt der Milbe in Seitenansicht zu 
(Abb. 8C). Wir finden dann, daf die e;—é dieselbe Lage wie beim 
anderen Geschlecht haben. Bei den Lateroglandularia dagegen ist das 
nicht der Fall. Zwar sind die J,—l, tibereinstimmend orientiert, ein 
charakteristisches Dreieck bildend, das iibrigens in der einen oder anderen 


Auct. del. 


Abb. 8. Arrhenwrus globator (O. F. MtuL.). 4. A von oben, B von unten, © yon der Seite. Die 
Driisenmtindungen der Anhangsspitze mit 7—4 bezeichnet. Ubrige Bezeichnungen wie in der 
vorigen Abbildung. 


Form bei allen von mir untersuchten Mainnchen und Weibchen von 
Arrhenuri wiederkehrt. Die folgenden Lateroglandularia aber nehmen 
eine etwas abweichende Lage ein. Beim Weibchen fanden wir J, ziemlich 
weit nach oben, tiber der vierten Epimere liegend; beim Mannchen ist es 
nach unten und hinten verschoben und in unmittelbare Nahe der Genital- 
plattenspitze geriickt (Abb. 8 C 1,). Es hat also etwa dieselbe Lage wie 
das 1; beim Weibchen. Der Vergleich zeigt also, daB diese ,,Genitaldriise‘ 
beim Weibchen und Mannchen nicht eine homologe Bildung ist, eine 
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Sache, die noch sicherer aus der Heranziehung anderer Arrhenurus- 
Mannchen deutlich hervorgeht. Das J; des Weibchens ist beim Mann- 
chen ebenfalls nach hinten und unten gepre&t worden und von der Ven- 
tralseite (Abb. 8 B) deutlich sichtbar. Wo treffen wir aber das Homo- 
logon des weiblichen J, an? Als wahrscheinlich kann vermutet werden, 
da8 auch dieses nach hinten verschoben worden ist. In der Tat finden wir 
auch eine weit nach hinten stehende Driisenmiindung (Abb. 8C3), die 
in der Nahe des Schwanzendes liegt. Diese, die mit 3 bezifferte Driise, 
ist mit der fraglichen Driise J, des Weibchens sicher homolog. 

Diese bedeutende Verschiebung der J,—l, nach hinten beim Mann- 
chen steht mit der Entwicklung des Schwanzanhanges in Zusammen- 
hang. In den Abb. 7 C und 8 C sind die einander entsprechenden Latero- 
glandularia durch Linien miteinander verbunden, um die Verschiebung 
und gegenseitige Lage besser hervorzuheben. 

SchlieBlich eriibrigt sich, die Homologone der weiblichen v,—v, zu 
finden. Von diesen ist v, die Begleitdriise des Exkretionsporus (Abb. 7 B). 
Auch beim Mannchen treffen wir eine Driisenéffnung in etwa derselben 
Orientierung an, die ich mit 4 bezeichnet habe (Abb. 8 B). Diese etwas 
mehr ventrale Driise muf also dem v, des Weibchens entsprechen. Folg- 
lich mu8B die brig gebliebene Driise v, der mehr dorsalen Driise 2 beim 
Mannchen entsprechen (Abb. 8 A, C). 

Damit haben wir samtliche Hautdriisen des einen Geschlechtes mit 
denen des anderen homologisiert und wenden jetzt unser Interesse den 
Mannchen einiger anderer Arten und Untergattungen zu, mit Arrhenurus 
s, str. beginnend. 

In Abb. 9 A ist das Riickenschild und der Anhang eines A. kyerrmani- 
Mannchens von oben gesehen dargestellt, in Abb. 9 B das Anhangsende von 
hinten. Im Riickenschilde erkennen wir ohne Schwierigkeit die d;—d4. 
Das letztere befindet sich seitlich an der Basis eines machtigen Riicken- 
héckers, der in zwei Horner auslauft, jedes mit einer Borste an der Spitze. 
Ein wenig vor dem Petiolus liegen die grof%en Kittdriisen 1 und dahinter, 
in einer Querreihe, die lateralen Driisen 3 und die medianen 2. Die 
ersteren sind bei dieser, wie auch bei vielen anderen Arrhenurus-Arten, 
an der Spitze von kraftigen Hérnern gelegen. Ventral endlich liegen die 
Driisen 4 seitlich von dem Exkretionsporus. 

Noch besser kénnen wir die véllige Ubereinstimmung feststellen, wenn 
wir den Anhang von hinten untersuchen und die dabei erhaltene Zeich- 
nung (Abb.9B) mit der von mir schon publizierten Abbildung von 
A, globator vergleichen (LUNDBLAD 1929a, Abb. 2b). Es scheint mir kein 
Zweifel an der richtigen Identifizierung der Driisen bestehen zu kénnen. 

Ehe wir die Gattung Arrhenurus s. str. verlassen, wollen wir noch eine 
Art, A. pustulator (0. F. Mitt.), besprechen. Diese ziemlich abweichende, 
kurze und séhr hohe Art bietet in Seitenansicht einen eigenartigen An- 
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blick dar (Abb. 9 C). Wir koénnen aber ohne Schwierigkeit die d,;—d,4 
identifizieren, wie auch die ¢,—e. Auch die im Dreieck geordneten La- 


Auct. del. 
R 


Abb. 9. A Riickenschild von Arrhenwrus Ijerrmani iNEUM G von ob i 
b S Ni § ‘ en; B Hinterende desselben 
Minnochens von Tuner; © A. pustulator (0. F. MULt,), & von-.der Seite; D Hinterende desselben 
von hinten; F ein Trancaturus- von der Seite; E Hinterende desselben von-hinten. Bezeich- 
nungen wie in der yorigen Abbildung. 
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teroglandularia (die ,,Dreieckdriisen‘ 1,—l;) sind leicht erkennbar. In 
Ubereinstimmung mit der in die Héhe ausgezogenen Korpergestalt ist 
aber auch dieses Dreieck hoch und schmal. Die Orientierung von /4—1, 
ist ganz dieselbe wie beim A. kjerrmani-Minnchen, d. h. die Lage von ly 
stimmt mit der des globator-Weibchens (nicht Mannchens) itiberein. Die 
Lage des /; dagegen weicht insofern erheblich ab, daB es vor den Genital- 
platten ist, nicht, wie beim globator-Weibchen, in der Nahe des Distal- 
endes der Platten, oder, wie beim globator-Mannchen, weit hinter den 
Platten. Das /,, d. h. die Driise 3, liegt, wie beim A. kjerrmant-Mannchen, 
an der Spitze eines, hier freilich kurzen, stumpfen Hornes. Ventral unter 
dem Petiolus liegt die Driise 4, die Begleitdriise des Exkretionsporus. 
Von hinten bietet der Anhang einen Anblick dar, der prinzipiell ganz mit 
kjerrmani und globator iibereinstimmt (Abb. 9 D). 

Im Anschlu8 an das soeben Geschilderte ist es von einem besonderen 
Interesse, ein Mannchen der Untergattung T'runcaturus zu untersuchen!. 
Diese Untergattung ist die primitivste, indem der Schwanzanhang des 
Mannchens noch sehr unscheinbar ist und die Gestalt also sehr wenig von 
der des Weibchens abweicht. Aber auch hier ist der Kérper etwas ver- 
langert und die Riickenbogenfurche hinten schon offen. Alle Driisen- 
miindungen sind hier mit denen des globator-Weibchens leicht homologi- 
sierbar. Wir finden aber, da8 die Driisen /;, /,, d; und v, gleichzeitig mit 
der Ausbildung des Schwanzes nach hinten gewandert sind. Die Driise 
d; (=1) hat, wie bei allen Arrhenurus-Mannchen, die auBerste Spitze des 
Riickenschildes schon erreicht (Abb.9F). Die gegenseitige Lage der 
Driisen ist aber noch ungefahr dieselbe wie beim globator-Weibchen und 
anderen Weibchen. Mit dem globator-, kjerrmani- oder pustulator-Mann- 
chen verglichen ist jedoch das J,, d. h. die Driise 3, nicht so weit nach 
hinten geriickt, sondern steht lateral etwa an der Anhangsbasis. Von 
hinten gesehen (Abb. 9 E) sieht der Anhang etwa wie bei den anderen, 
bisher beschriebenen Minnchen aus. Besonders auffallig sind die im Vier- 
eck stehenden Driisen 2 und 4 (mit dem Exkretionsporus in ziemlich 
weiter Entfernung davon). 

Wir wenden uns nun weiter der Untergattung Micruracarus zu. Bei 
denjenigen Arten, die uns hier naher beschaftigen werden, A. sinuator 
(O. F. Mit.) (Abb. 10 D) und A. perforatus GuorcE (Abb. 10 E—F) ist 
das Anhangsende eingeschnitten und das Riickenschild wie beim Weib- 
chen deutlich abgegrenzt, jedoch hinten wobl nicht vollstandig ein-_ 


gesattelt. = N 
Bei A. sinuator finden wir ein abnorm kleines, weit hinten gelegenes 


1 Die Systematik dieser Untergattung ist noch sehr wenig geklart; ich will 
mich daher nicht iiber den Artnamen der hier abgebildeten Art aussprechen, aber 
sie ist mit castaneus Neum. und truncatellus O. F. Miuu. nahe verwandt oder 


eventuell identisch. 
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Riickenschild. Trotzdem enthalt es die beiden sonst 1m allgemeinen me 


oder weniger weit nach vorn liegenden Driisenoffnungen d;—d,4, die hier 
i 4 oboe 5 


Auct. del. ~ 


( 


Abb. 10. A Riickenschild von Arrhenurus mediorotundatus SIG THOR, G von oben; B Riicken- 

schild von A. cawdatus (DEG.), 4 von oben; C GS derselben Art von der Seite; D Hinterteil von 

A, sinuator (0. F, MULL.), von oben; EB Hinterteil von A. perforatus GEORGE, 4 von oben; 
F & derselben Art von der Seite, Bezeichnungen wie in der vorigen Abbildung. 
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also nach hinten gepreBt worden sind; d, liegt, wie gewohnlich, mehr 
median als d; und weiter nach hinten. Am Ende des Schildes, unmittelbar 
vor dem kraftig entwickelten schwert- oder spatelformigen Petiolus, 
sehen wir die Driisen 1 (Kittdriisen). 

Die Lage des /, ist dadurch auffallig, da® es weit nach hinten ver- 
schoben ist; die Driisenmiindung befindet sich namlich nicht, wie ge- 
wohnlich, in der Nahe des Auges. Die Lage des /, erinnert an die beim 
globator-Weibchen, Truncaturus-Mannchen, pustulator- und kjerrmani- 
Mannchen, ist also vor und oberhalb der Genitalplattenspitze. Das |; 
hegt, wie beim globator- und Truncaturus-Mannchen, weit hinter den 
Genitalplatten, etwa unterhalb (ventral) der Driisenmiindung 3 (vgl. 
Abb. 10 D). Die Driisenmiindung 4, die auf Abb. 10 D nicht sichtbar ist, 
liegt ventral von 2. Die relative Lage von 2 und 4 ist also dieselbe wie 
bei den vorher geschilderten Arten. Die mit 3 bezeichnete Driise miindet 
seitlich am Rande der scheibenartig zugeplatteten Seitenteile des 
Schwanzes. 

Die nachste Art, A. perforatus, ist habituell der vorigen recht ahnlich, 
in Einzelheiten aber abweichend. Eigenartig ist z. B. die Orientierung 
von d; und d, in einer geraden Querreihe (Abb. 10 E). Dort, wo sich das 
Riickenschild nach hinten zu verschmalern beginnt, miindet die groBe 
Kittdriise 1+. Der bei dieser Art sehr winzige, knopfformige Petiolus 
steht am auBersten Ende des Schildes und der Exkretionsporus befindet 
sich am innersten Ende der lochartigen Bucht des Schwanzanhanges. Die 
Driisen 2, 3 und 4 zeigen ungefahr dieselbe Lage wie bei der vorigen Art, 
4 jedoch am auBersten Ende des Anhanges, vielleicht etwas mehr dorsal 
gelegen, nicht ventral. 

In seitlicher Lage erinnert A. perforatus (Abb. 10 F) sehr an die 
vorige Art, jedoch liegt 1, dem Auge mehr genahert, wie gewohnlich. Sehr 
iibereinstimmend ist die Lage von /, und /;. Das /; liegt also weit hinten 
auf der Unterseite der scheibenartig verbreiterten Seitenteile des An- 
hanges, ja, es liegt sogar ein wenig weiter nach hinten als die Driise 3, 
was sehr bemerkenswert ist. 

Es soll hier noch hinzugefiigt werden, da} gewisse Arten der Unter- 
gattung Arrhenurus s. str. mit sehr kurzem Schwanze, z. B. crassicaudatus 
Kram., in der Lage von J, und /; von den oben behandelten Arten dieser 
Gruppe (kjerrmani, pustulator) stark abweichen und mit den Micrura- 
carus-Arten tibereinstimmen (Abb. 11 A). . 

Wir gehen jetzt zu den egaluracarus-Arten uber. Zwei verschiedene 
Arten, A. mediorotundatus Sia THoR und A. caudatus (DuG.) seien hier 
abgebildet (Abb. 10 A, B und C). In allem Wesentlichen ahneln sie ein- 
ander und illustrieren sehr gut den bei dieser Untergattung vorhandenen 
1 Vgl. auch Lunpprap 1929, Abb. 23—24, die die Kittdriisenmiindungen 
sowohl bei dieser Art wie bei forpicatus NEUM. gut zeigen. 
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Typus. Die Lage von d;—d4 bietet nichts Eigentiimliches dar, auch nicht 
die Lage der groBen Kittdriisen. Eigenartig ist dagegen die Orientierung 
der Driisen 2, 3 und 4 liings den hinteren Seitenrandern des Anhanges. 
Es war auch schwer, diese Driisen richtig zu homologisieren, denn sie 
liegen in beinahe gerader Linie, anstatt die ch arakteristische Vierecksform 
einzunehmen, woran wir sonst gewohnt sind, z. B. bei A. pustulator. 
Nach Untersuchung zahlreicher Formen bin ich zu der Auffassung ge- 


Auct. del. 


Abb. 11. A Arrhenurus crassicaudatus KRAM., © von der Seite; B <A. subarcticus LUNDBL 

fs) von der Seite ; C Riickenschild derselben Art von oben. Bezeichnungen wie in der vorigen Ake 

bildung. _Das Tierchen B ist jung: die Driisenmiindung 2 ist im Verhaltnis zu 4 noch nicht so 
weit nach hinten geriickt, indem die Anhangsh6érner nicht ganz ausgewachsen sind. 


langt, daB die Driise 3 (d. h. 1g) mit derjenigen Driise homolog sein muB, 
die zuvorderst und ein wenig mehr ventral als die tibrigen liegt. Diese 
Driise ist daher in den Abbildungen mit 3 bezeichnet. Sowohl bei cau- 
datus wie mediorotundatus sind die zum Exkretionsporus gehérigen Drii- 
sen (d. h. 4) mehr dorsal gelegen als der Porus, besonders bei medio- 
rotundatus. Wir finden hier also ein Verhaltnis wieder, das an Truncaturus 
erinnert. Zwischen den beiden Megaluracarus-Arten besteht iibrigens die 
Verschiedenheit, daB der Porus bei caudatus am iuBersten Schwanzende 
zwischen den beiden Vorspriingen, bei mediorotundatus aber ventral vor 
dem Ende liegt. Auch konnte ich bei caudatus das Vorhandensein eines 
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deutlichen, wenn auch kleinen Petiolus feststellen, bei mediorotundatus 
nicht. 

Kehren wir aber zu den Driisen zuriick! Die Lage von 1,—I; ist die- 
selbe wie bei A. globator und 1, steht in der Verlangerung der Genital- 
platten schief nach vorn-oben, jedoch weiter von den Platten entfernt 
als beim globator-Mannchen und der Riickenbogenfurche weit mehr ge- 
naihert. Diese Furche biegt bei caudatus und mediorotundatus kaudal 
ventralwarts um, ohne, wie bei globator, als eine ,,Seitenlinie“ zu verlaufen. 

Unter den Megaluracarus-Arten gibt es also wenigstens zwei beson- 
dere Typen, die untereinander ziemlich stark abweichen. Der Unter- 
schied besteht hauptsiichlich darin, daB bei dem einen Typus (globator) 
die Drisen 2 und 4, von hinten gesehen, im Viereck stehen, mit dem 
Exkretionsporus zwischen den vierten, bei dem anderen (caudatus, medio- 
rotundaius u. a. m.) dagegen einen gemeinsamen Bogen mit der Kon- 
kavitat nach oben bilden, was dadurch zustande gebracht worden ist, daB 
die Driisen 4 nach oben zwischen die Driisen 2 hinaufgeriickt sind. 

SchlieBlich méchte ich noch eine stark abweichende Art der Unter- 
gattung Arrhenurus s. str. besprechen, namlich A. subarcticus LUNDBL. 
Die Homologisierung der Driisen bei dieser Art ist sehr schwierig. Habi- 
tuell und beim ersten Blick scheint ja diese Art (vgl. Abbildung bei LuNp- 
BLAD 1917, Taf.I, Abb.1) ein typischer Arrhenurus s. str. zu sein. 
Sowohl der bei dieser Untergattung immer vorhandene Petiolus wie die 
Anhangshorner sind ausgebildet. Die letzteren sind aber kurz und klein, 
am Ende quer abgeschnitten und dadurch von einer sehr abweichenden 
und eigentiimlichen Gestalt. Eine Untersuchung der Hautdriisen ergibt, 
soviel ich sehe, daB diese Horner nicht mit den Hornern anderer Arrhenu- 
rus-Arten homolog sind. Bei diesen namlich mindet immer die Driise 3 
an der auBersten Spitze der Anhangshérner. Es scheint aber bei A. swb- 
arcticus die Driise 2 zu sein, die am Ende der Horner miindet, wie mir 
bei Seitenansicht der Milbe am wahrscheinlichsten vorkommt. Die vor- 
deren Lateroglandularia (/,—1,) bilden das bekannte Dreieck (Abb. 11 B). 
Das 1, steht oberhalb der Genitalplatten und das /; hinter den Platten, 
sehr weit ventral verschoben, etwa wie bei den Megaluracarus-Arten. In 
diesen Merkmalen herrscht also auch mit A. crassicaudatus Ubereinstim- 
mung, nicht aber mit den anderen Arrhenurus s. str.-Arten. Das l,, also 
die Driise 3, nimmt dieselbe tiefe Lage ein wie bei gewissen anderen Arten, 
z. B. Truncaturus, A. crassicaudatus und den Megaluracarus-Arten ; die 
Tdentifizierung der iibrigen Driisen ergibt sich dann ungezwungen in der 
in Abb. 11 B dargestellten Weise. In Profilansicht erhebt sich als miich- 
tiges Kissen der Wulst, an dessen Hinterrande die groBen Kittdriisen 
miinden. Diese Driisen sind ja immer sowohl an ihrer Lage wie ihrer GréBe 
leicht kenntlich. Besser sieht man sie von oben (Abb. 11 C), wobei auch 
die iiberaus eigentiimliche Orientierung der Anhangsdriisen bei dieser 
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Art hervortritt. Sie erinnert am meisten an die bei gewissen M egalura- 
carus-Arten, z. B. den hier abgebildeten A. mediorotundatus und A. cau- 
datus (Abb. 10 A und 10 B). 

Als wichtiges Resultat dieser vergleichenden Untersuchung der Haut- 
driisen bei den Arrhenurus-Arten hat sich also ergeben, daf sich gewisse 
Driisen beim Minnchen um das Anhangsende konzentriert haben, nam- 
lich die Driisen 1, 2, 3 und4, wo sie einen eigenartigen Driisenkomplex ge- 
bildet haben. Bei den 
Weibchen dagegen sind 
alle Hautdriisen und ihre 
Miindungen  gleichma Big 
iiber die Kérperoberfliche 
verteilt. Die Ursache die- 
ser Verlagerung der frag- 
lichen Driisen wie auch der 
Entwicklung des Schwanz- 
anhanges, des Petiolus, des 
hyalinen Hautchens, der 
Riicken- und der Anhangs- 
hédcker ist zweitellos die, 
da alle diese Organe in 
den Dienst der Paarung 
getreten sind. 

Vor kurzem (1929a) 
publizierte ich in dieser 
Zeitschrift meine Beobach- 
tungen uber die Paarung 
und Begattung bei einigen 
Arrhenurus-Arten, A. glo- 


Abb. 12. Arrhenurus mediorotundatus Sia THOR. %. Hori- bator (0. e. Mean.) und oe 
zontalschnitt durch den Hinterteil des Kérpers und den An- stecki KOoOEN., wobei fest- 


Anhangsirisen; a, Dorsoglandulare 4; f, Lateroglaniniare a, gestellt wurde, daB in bei- 

: den Fallen — wie auch in 
einem dritten Falle (A. forpicatus Num.) — das Mannchen mit seinem 
Schwanzende das Weibchen sozusagen einfing und mit Hilfe eines Sekretes 
dort in schiefer Lage festkittete. Es unterliegt keinem Zweifel, da dabei 
die Driise 1 die Hauptrolle spielt: Diese Driise ist die eroBe Kittdriise des 
Anhangs. Wir sehen diese Driise am besten auf den Abb. 12—17. Ich 
vermute aber, da auch die anderen Driisen am Schwanzende, also 2, 3 
und 4, durch ihr Sekret zur Festheftung beitragen. Die Verschiebung 
der Miindungen dieser Driisen nach hinten scheint mir dafiir zu sprechen, 
daB ihnen eine gewisse Bedeutung bei der Verankerung zuzusprechen ist, 
daB sie zum Verankerungsapparat gehéren und in irgendeiner Weise die 
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Funktion der Driise 1 erhdhen. Alle diese Driisen (2, 3, 4) sind bei A. 
mediorotundatus von ungefiihr derselben GréBe (Abb. 12). Die Driise 2 
mundet ein wenig mehr dorsal als 3 und 4 (vgl. Abb. 10 A). Auch die 
histologische Beschaffenheit der drei Driisen scheint nicht allzusehr ver- 
schieden zu sein. 

Die Driise | ist von Sekretkérnern ganz gefiillt. Es ist eigenttimlich 
zu finden, daB THon (1900, Abb. 2 ado, Abb. 6 links; S. 123) diese Driise 
als eine zusammengesetzte, 
tubulédse Driise beschreibt [2% 
und abbildet, ganz ohne | 
zentralen Hohlraum. In der 
Tat sieht die Driise ganz 
anders aus. Es handelt sich 
namlich um eine azinése 
Driise, in welcher die klei- 
nen Driisenzellen einschich- 
tig einen groBen, zentralen 
Hohlraum umgeben, der 
von einer miachtigen Se- 
kretmasse angefiillt ist. Die 
Driise sieht also wie ein 
groBer, hohler Sack aus. 
Von der Wand des Sackes 
wird das Sekret in der Form 
von langen, roten Staibchen 
oderTrépfchenabgesondert, 
die ins Innere der Driise 
hineinragen und in der Mitte 
des Hohlraumes ihre Indivi- dy tm . 
dualitit verlieren, indem sie for, dntaischnitt durch den intertell des Korpors unt 
oa release oe oem ‘ys aiolue cidarapins idasiei apa Danseapdniare 4 

masse vereinigen. 
ie Zu seiner Wathen gekommen ist, verstehe ich nicht. Vielleicht 
kann der Driisenbau bei anderen Arten eine andere sein als der von mir 
soeben geschilderte, aber bei der von THON untersuchten Art, A. globator, 
den auch ich anatomisch studiert habe, ist der Bau ganz derselbe wie 
bei A. mediorotundatus. 

Bei A. globator weicht der Bau der Anhangsdrisen sehr von A. medio- 
rotundatus ab. Es kommen namlich zwei verschiedene Typen vor, wie 
aus den Abb. 15, 16 und 17 ersichtlich ist. Zwar ist die groBe Kittdriise 
ahnlich wie bei mediorotundatus gebaut. Es handelt sich also um eine 
groBe, azindse Driise, die aus einer sehr groBen Menge Sekretzellen auf- 
ein weites Lumen hat. Der von THON abgebildete Sammel- 
21 
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gebaut ist und 
Z. f. Morphol. u. Okol. d. Tiere Bd. 17. 
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kanal und die langen, schmalen, Sekret absondernden Schliuche fehlen 
also ganz. Die Driisen 3 und 4 sind wesentlich kleiner, besitzen aber den- 
selben Aufbau (Abb. 16 und 17). Dagegen weist die Driise 2 ein ganz 
anderes Aussehen auf (Abb. 15, 16 und 17). Der Inhalt dieser Driise farbt 
sich stark rot und ist sehr feinkérnig, ganz homogen, wie das besonders 
aus der Abb. 16 deutlich hervorgeht. Die Driise ist azinés, ohne zentralen 
Hohlraum und besteht aus sehr wenigen Zellen, deren Grenzen sehr bald 
in der Mitte der Driise verschwinden. Ahnliche Driisen kommen mehrere 
bei dieser Art vor, ja, die meisten Hautdriisen sind von diesem Typus. 
Die Driise 2 bei-A. globator ist weit gréBer als die Driisen 3 und 4. 


lsnv 


Auct. phot. 
Abb. 14. Arrhenurus mediorotundatus SIG THOR. G. Querschnitt durch den mittleren Teil des 
Schwanzanhangs in der Region der Driise 7/5. Starker vergréBert als die Abb. 12—13. 
£ Exkretionsorgan; L Lebermagen; 7 die grofe Kittdriise; 7; Lateroglandulare 5, mit seiner 
Miindung Jsim. 


Sowohl bei A. mediorotundatus wie A. globator ist die Kittdriise von 
riesiger GroBe und nimmt einen sehr groBen Teil des Schwanzanhanges 
ein (Abb. 14). 

Die meisten anderen Hautdriisen bei A. mediorotundatus sind weit 
kleiner als die Driise 1. In den hier reproduzierten Mikrophotographien 
sind nur einige wenige dieser Driisen sichtbar, namlich d,, ds, ly, Us, lg 
und /;. Es gibt aber noch eine Driise, die zu riesigen Dimensionen ent- 
wickelt worden ist und die sogar die GréBe der Kittdriise 1 erreicht, nim- 
lich dy (Abb. 12, 13 und 25). Diese Driise ist, wie aus der Abbildung 
deutlich hervorgeht, sack- oder blasenférmig, azinés; im Zentrum sehen 
wir eine einheitliche Sekretmasse angehiuft, wahrend in der Peripherie 
die einzelnen Sekrettropfen noch deutlich erkennbar sind. 


Lad 
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THon hat in seiner Abhandlung vorgeschlagen, diese beiden Driisen- 
paare, d.h. dy und d; (=1) NorpEnsx16xpsche Driisen zu nennen. Den 
Vorteil dieses Vorgehens sehe ich nicht ein. Es handelt sich namlich 
nicht um zwei zu demselben Komplex gehérende Driisen, denen eine 
gemeinsame Aufgabe zukommt. 

Durch meine Studien tiber A. globator und A. mediorotundatus kann 
ich namlich ganz bestimmt die Auffassung von der Driise dy als fiir die 
Paarung bei diesen Arten von irgendwelcher Bedeutung ablehnen. Wie 
gesagt, ist die fragliche Driise bei mediorotundatus zwar sehr groB, jedoch 
tritt die Driisenmiindung wahrend der Paarung mit dem weiblichen 
Korper in keine Beriihrung (vgl. Abb. 26; die Paarung zwischen zwei 
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Abb. 15. Arrhenurus globator (O. FE. MUuL.). 4. Lateraler Sagittalschnitt. 22S mediane Speichel- 
driise; RIS Reservoir der tubulésen Speicheldriise; 7 Testes; 1—2, 4 Anhangsdriisen; D eine 
der kleineren Speicheldrtisen (vgl. Abb. 21 und 24), 


Tierchen verschiedenen Geschlechts bietet keine prinzipielle Abweichung 
dar). Auch fiir die von mir genau untersuchte Paarung bei A. globator 
gilt dasselbe (iiber die Stellung vgl. LuNpBLAD 1929a; mit Abb. 8 C ver- 
glichen ist leicht ersichtlich, da} d, nicht mit dem Weibchen in Beriihrung 
kommt). Nun kommt aber als besonders wichtiges und ganz entschei- 
dendes Moment hinzu, daB diese Driise, entgegen THoNs Behauptung, 
beim globator-Mannchen nicht vergroBert worden ist! Sie ist namlich eine 
ganz kleine, normale Hautdrtse geblieben. THons Darstellung in diesem 
Punkte — er hat ja eben globator als Typus seiner ersten Entwicklungs- 
reihe (d. h. Megaluracarus) gewihlt und ausfihrlich beschrieben, wie bei 
dieser Art zwei Driisenpaare vergroRert worden seient —, wie auch in 


1 Er sagt (a. a. O., 8. 123): ,,Bei den Formen dieses (ersten) Typus liegen im 
K6rperanhange vier Driisenpaare, von denen zwei in accessorische Driisen schon 
definitiv, wie bei den iibrigen Formen, umgewandelt und differenziert sind, die 

? 
alls 
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einigen anderen, ist also ganz irrefiihrend. Kine eingehende Beschafti- 
gung mit THons Abhandlung hat sie, entgegen meiner friiheren Ver- 
mutung, als in gewissen Punkten wenig glaubenswirdig und unkritisch 
herausgestellt. Ubrigens hat mir die THonsche Arbeit durch ihre unklare 
Formulierung viel Kopfzerbrechen verursacht und ich bin noch nicht 
ganz sicher, da es mir gelungen ist, die Meinung TxHons in allen Fallen 
richtig herauszufinden. Ohne eigene, anatomische Untersuchung der 
betreffenden Tierchen war das tberhaupt unmdglich. Ich habe daher 
A, globator an Schnittserien studiert. Von zwei Paaren veranderter Haut- 
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Auct. phot. 
Abb, 16. Arrhenurus globator (O. F, Mtuu.). 4. Lateraler Sagittalschnitt durch die Anhangsdriisen. 
i—2, 4 die in der Anhangsspitze miindenden Hautdriisen; H Hypodermispapillen. 


driisen im Schwanze bei dieser Art finde ich aber keine Spur: nur ein 
Paar, die Driise 1, ist vorhanden. 

Wir finden also, daB bei A. globator das vordere Paar der NoRDEN- 
SKIOLDschen Driisen keine besondere Entwicklung erlangt hat. Daher 
verdienen sie auch meines Erachtens keines besonderen Namens. Da- 
gegen scheint, nach THON, bei Arrhenurus s. str. dy etwa dieselbe GréBe 
zu haben wie d; und soll in den Riickenhéckern liegen. Dort kann also 
eine gemeinsame Benennung dieser beiden Driisenpaare vielleicht am 


ce zwei Paare befinden sich dann im Stadium der Umanderung.“ ,,Bei den 
ormen a ersten phylogenetischen Reihe sind diese vier accessorischen Driisen 
von runder Form und fiillen zwei Drittel des K6rperanhanges aus.‘ 
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Platze sein. Es wiire aber vielleicht besser, fir die hinteren Driisen, also 
die groBen Kittdritsen, allein der Name NorpEnsktéupsche Driisen zu 
reservieren, falls nun wirklich ein besonderer Name notig ist, was mir 
kaum wahrscheinlich dinkt. 

Wie unrichtig die THonsche Darstellung ist, geht schon daraus her- 
vor, dafs} THon sich dahin auBert, daB bei A. globator vier Driisenpaare 
vorhanden sein sollen. In der Tat sind es sechs Paare, namlich 1, 2, 3, 
ah Gh qubanel 

Wie es sich mit der Bedeutung des d, fiir die Paarung bei den Petiolus 
tragenden Arten verhalt, weiB ich nicht. Auch ist es nicht festgestellt, ob 
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Abb. 17. Arrhenurus globator (O. F. MtLu.). G. Querschnitt durch das Anhangshinterende. 
{—4 die in der Anhangsspitze miindenden Hautdriisen. 


diese Driise bei allen diesen Arten vergr6éBert ist. Moglich ist allerdings, 
daB sie bei gewissen Arten von Bedeutung sein kénnte, jedoch glaube ich 
das kaum. Ich habe die Paarung der mit Petiolus ausgestatteten Arten 
nicht naher studiert, aber eine Berithrung des Riickenhéckers, wo die 
Driise miindet, mit dem weiblichen Bauche ist unwahrscheinlich. Ist die 
Behauptung NorDENSKIOLDs und Tons, dafs der Petiolus in die Vagina 
eindringe, richtig, dann ist die direkte Bertihrung nicht nur unwahr- 
scheinlich, sondern unméglich. Die Behauptung ist aber der Priifung 


bediirftig. 
: i 5. Die Speicheldriisen. 


Die Hydracarinen fithren ein rauberisches Leben. Sie bewaltigen oft 
Tierchen, die gréRer sind als sie selbst und welche sie aussaugen. Sie be- 


326 ©. Lundblad: Uber die Anatomie von Arrhenurus mediorotundatus 


sitzen, wie schon bemerkt, keine Analéffnung und nehmen auch nur 
fliissige Nahrung auf. Daraus erklart sich die iberaus machtige Entwick- 
lung der Speicheldriisen, die bei Verfliissigung der Nahrung sicher eine 
groBe Bedeutung haben. Die Verdauung findet bei diesen Tierchen teil- 
weise schon vor dem Munde statt, wie bei gewissen Insektenlarven, z. B. 
Dytiscus, und man findet auch, da sie die kleine Beute, z. B. Kopepoden, 
vollkommen aussaugen, ohne sie in ihren Mund einzufithren. Auch 
scheint es mir fiuBerst wahrscheinlich, da das Sekret gewisser Drusen 
toxisch wird und die Beute betiubt. Jedoch ist das noch nicht mit voller 
Sicherheit bewiesen. 

Von Mundadriisen fand ScHaus (1888) bei Hydryphantes dispar, wie 
frither schon CRONEBERG (1878) bei Hylais eatendens, drei Paare, namlich 
teils ein tubuléses Paar, teils zwei azinése. Von den letzteren liegt lateral 
die von Scuavs (I. c. 8. 146) als ,,groBe, dorsale Munddriise“ bezeichnete 
Driise, median die ,,kleine, vorn am Nervenzentrum liegende Munddriise™. 

Der nichste Verfasser auf dem anatomischen Gebiete, MICHAEL 
(1895), fand bei seiner Untersuchung von Lundbladia petrophila (M1cH.) 
ebenfalls drei Paare, auBer der tubulésen Driise ,,the reniform or kidney- 
shaped gland‘, welche MicHAEL wegen der lateralen Lage mit der groBen 
Driise ScHavss identifiziert, trotzdem sie bei Lundbladia ein wenig klei- 
ner als die andere Driise ist, ,,the quadrate gland‘, die median liegt, gegen 
die der anderen Seite gepreBt, und welche daher der kleinen Driise 
ScHavss entspricht. Eine Eigentiimlichkeit der nierenférmigen und vier- 
eckigen Drtisen bei MicHAxts Art soll, nach MrcHAkL, die sein, daB beide 
zwei Ausfiihrungsginge besitzen. 

Auferdem fand MicHast eine sehr kleine ,,azygous sausage-shaped 
gland** und eventuell noch eine Driise in unmittelbarer Nahe der nieren- 
formigen Driise. Hinsichtlich der letzteren ist er nicht ganz sicher, ob 
es sich um eine besondere Driise handle, er hat nimlich nur den Aus- 
fihrungsgang und die kleine, rundliche Driise, nicht aber die Verbindung 
beider beobachtet. 

Pottock (1898) hat die Munddriisen bei Hydrachna behandelt, da 
aber diese Gattung so sehr von Arrhenurus abzuweichen scheint, kann 
ich sie ohne eigene Untersuchungen mit dieser hier nicht vergleichen. 

SchlieBlich hat THor diese Driisen bei verschiedenen Acarinenformen 
(auch Landmilben) besprochen und versucht, die Driisen der verschiede- 
nen Autoren miteinander zu homologisieren. THOR hat aber zu wenige 
Gattungen untersucht und macht zu kurze Angaben tiber den Bau und 
die Lage der von ihm gefundenen Driisen. Auf Grund dieser Unter- 
suchungen allein ist es unméglich, eine sichere Homologisierung der 
Driisen durchzufiihren. Wir wissen auch nicht, ob alle der von THOR 
unterschiedenen sieben Driisenpaare stets vorhanden sind. THor selbst 
gibt an, da das wahrscheinlich nicht der Fall ist. 
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THOR hat iibrigens eine Homologisierung vorgeschlagen, die wahr- 
scheinlich unrichtig ist. Es diirfte nimlich die von MIcHAEL vorgenom- 
mene Identifizierung seiner Driisen mit denen von ScHAUB richtig sein, 
indem in der Kopfregion sowohl bei Panisus, Lundbladia wie H ydry phantes 
vier groBe Driisen liegen. Fiir die Richtigkeit seiner Annahme spricht wohl 
auch, daB Panisus, Lundbladia und Hydryphantes nahe verwandt sind und 
alle der Familie Hydryphantidae angehéren. Da bei mehreren der von mir 
untersuchten Hydracarinengattungen, darunter Arrhenurus, ebenfalls vier 
groBe, sofort in die Augen fallende Munddriisen in der Kopfregion liegen, 
liegt ja bis auf weiteres ay Us LS 
die Annahme am nich- 
sten,daB diese Driisen bei 
den verschiedenen Gat- 
tungen wirklich homolog 
sind. Es legt vorlaiufig 
kein Grund vor, die Ver- 
haltnisse inanderer Rich- 
tung zu deuten. Auch 
dirften wohl die tubulé- 
sen Driisen, wie auch die 
unpaare, mediane kleine 
Driise, bei allen Gattun- 
gen dieselben Bildungen 
darstellen. Dagegen ist 
die Identifizierung der 
kleineren Driisen schwie- 
riger und eben hier legen 
meines Erachtens hin- 


Auct. phot. 


reichende Untersuchun- Abb. 18. Arrhenurus mediorotundatus SIG THOR. ¢. Hori- 


gen nicht vor, um iiber — zontalschnitt durch den Vorderteil des Kérpers. LS laterale, 
: MS mediane Speicheldriise; R Zentralorgan; d, Dorsoglan- 
bloBe Vermutungen hin- ace a 


auszukommen. 
Wie gesagt, hat THor sieben verschiedene Driisen unterschieden (bei 


Rhyncholophus und Erythraeus als Prototypen). Die erste Driise ist die 
schlauchformige. Das zweite Paar nennt er Glandulae reniformes und 
identifiziert es mit MicHAELs ,,reniform glands**. Wenn nun aber THOR 
mit seinen Glandulae reniformes dieselben Driisen meint, die MICHAEL 
, reniform glands“ nennt, so miissen selbstverstandlich die lateralen Driisen 
Scuavuss auch damit identisch sein. Warum THor hier ein Fragezeichen 
setzt, ist unverstiindlich. Noch eigentiimlicher aber ist, daB THor die 
von ScHAUB sowohl beschriebenen wie abgebildeten medianen Drtisen 
mit seinem fimften Paare identifiziert. Die fraglichen Scuausschen 
Driisen sind ja dieselben, die MicHakt ,,quadrate glands nennt und - 
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welche THor als mit seinen Glandulae dorsales anteriores identisch an- 
sieht, d. h. mit seinem dritten Paare. Da THor keine vergleichende 
Untersuchung ausgefiihrt hat um die Homologien zu klaren und gar keine 
Motivierung seiner Ansicht vorgebracht hat, kann ich mich derselben 
nicht ohne weiteres anschlieBen. Es liegt naher anzunehmen, dab die 
medianen Driisen bei MicHarL und ScHaus identisch sind und wohl da- 
her auch dieselben Driisen sind, die THOR als drittes Paar bezeichnet. 
Aber die THorsche Beschreibung dieser Verhiltnisse ist nicht ganz klar 
und es ist wohl zweifelhaft, ob er alle die bei verschiedenen Formen von 
ihm gefundenen Driisen richtig homologisiert hat, denn er sagt, daf die- 


Auct. phot. 


Abb. 19. Arrhenurus mediorotundatus SiG THOR. er Querschnitt durch den Vorderkérper. IS 
mediane; LS laterale; 7S tubulése Speicheldriise (Reservoir); D ein viertes Paar von Speichel- 
driisen; LZ Lebermagen; S Speiseréhre; 7 Gehirn; 7; Lateroglandulare 1. 


selbe Driise sowohl in der GréBe und Form wie in der Lage bedeutenden 
Variationen unterworfen sein kann. Worin liegt unter solchen Verhalt- 
nissen das Kriterium einer richtigen Identifizierung? Die Antwort dieser 
Frage sucht man in der THorschen Abhandlung vergebens. 

Wie gesagt, ist es noch zu friih, die Driisen der verschiedenen Formen 
zu homologisieren. Das gilt namentlich von den kleineren Driisen, die in 
vielen Fallen tibersehen worden sein diirften. Ich werde daher nicht ver- 
suchen, alle diese Driisen bei Arrhenurus mit den THorschen Driisen 
zu homologisieren, sondern beschrinke mich darauf, die Driisen zu 
erwahnen. THOR hat ja auch die Numerierung an Rhyncholophus und 
Erythraeus begriindet, Gattungen, die ich anatomisch nicht kenne, und 
die zwar zu den Prostigmata, nicht aber zu den Hydracarina gehoren. 

Bei Arrhenurus mediorotundatus habe ich vier sichere Driisenpaare 
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mit ihren Ausfithrungsgingen feststellen kénnen, auSerdem noch einige 
andere, die spiter erwaihnt werden sollen. 

Vorn in der Kopfregion liegen lateral zwei sehr groBe, im Querschnitt 
nierenformige Driisen und median zwei ebenfalls groBe, jedoch etwas 
kleinere, mehr oder weniger viereckige Driisen (Abb. 19). Diese sind mit 
MIcHAELs ,,quadrate salivary glands‘ (und THors ,,@landulae dorsales 
anteriores’), jene mit Micnagts ,,kidney-shaped, salivary glands‘ (und 
THors ,,Glandulae reniformes*) (MicHAEL 1895, THOR 1903) homolog. 
Sie scheinen auch etwa dieselbe Lage einzunehmen wie bei der von 
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: 1 8 itt durch den Vorderteil des Kérpers. 
Abb. 20. Arrhenurus globator (O. F. Miut.). 6. Querschnitt 1 
M Maxillarorgan ; Pe tatersda: MS mediane Speicheldriise; US mediane, unpaare Speicheldrtise 
(Glandula trachealis impar). 


MicHAEL untersuchten Art, Lundbladia petrophila (MicH.). Auch zwei 
tubulése Driisen sind vorhanden; sie entsprechen den ,,tubular salivary 
glands“ von Micuagt und den ,,Glandulae tubulares** von THOR (Abb. 2, 
d19 7S). 
a Sai der lateralen Driise sind sehr groB, konisch. Am Hilus 
entspringt der kurze Ausfiihrungsgang. Dieser Gang vereinigt sich mit 
dem Ausfiihrungsgange der beiden anderen groBen Driisen, d. h. dem der 
medianen und der tubulésen Driise derselben Seite, so daB jederseits ein 
gemeinsamer Ausfiihrungskanal der Speicheldriisen zustande gebracht 
an tubulésen Driisen sind sehr langgestreckt. In der Nahe des 
Vorderteiles des Gehirns und etwas weiter nach vorn erweitert sich der 
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schlauchformige Driisenkanal blasenférmig zu einem weiten Raum, der 
wohl als Behalter diene (Abb. 19). Nach hinten geht dieser Behalter in 
ein feines, aber dickwandiges Rohr tiber (Abb. 2, 4), das sich aber nicht 
weiter nach hinten erstreckt als bis zu der Region, wo das Gehirn aufh6rt 
und der Testikel beginnt. Dort geht das gerade, in der Langsrichtung des 
Tierchens verlaufende Rohr in den stark geschlingelten Teil der Drtise 
iiber. Dieser Teil erstreckt sich weit nach vorn, so daB er in denselben 
Schnitten wie der soeben genannte, gerade Rohrteil zu sehen ist (Abb. 2). 
Der geschlingelte Teil liegt dorsal und median vom geraden und ist in 
der ventralen, hier verdickten und gefalteten Darmwand eingelagert. 
Die Verbindung mit dem Darme ist eine sehr innige, indem der einen 
Rohrknauel bildende Kanal die Darmzellen in die Darmhohle hervor- 
stiilpt, so daB eine kissenformige Er- 
hebung. gebildet wird. Langs gewissen 
Strecken des Rohres sind die Darmzellen 
sehr niedrig, so daB die trennende Wand 
zwischen Darmhoéhle und Driisenkanal 
sehr diinn wird. Der geschlangelte Teil 
erstreckt sich nach hinten bis in die 
Region des sogenannten Zentralorgans 
Abb. 21, Schema der Speicheldriisen bei (Siehe weiter unten!). Die Stelle, wo der 
Arrhenurus mediorotundatus SIG THOR. geschlangelte Teil blind endet und die 

A laterale, nierenférmige Drtise; B mediane, fs <t Pa = 
viereckige Driise; C Querschnitt durch das also das innere Ende der Driise repra- 
eA Ac eine, carne ie ; ree sentiert, lABt sich an Schnittserien nicht 
teilung der Driise B; G mediane, unpaare feststellen. Zur Lésung dieses Problems 
Pees wire woh] Mikrodissektion erforderlich. 

Die tubul6sen Speicheldriisen werden von THOR (1903), wahrschein- 
lich mit Recht, als emanzipierte MaLpicuische GefaBe angesehen. Ganz 
ubereinstimmend gebaute, schlauchformige Driisen finden sich namlich 
bei gewissen anderen Acarinen (Uropodiden und Gamasiden), bei welchen 
sie in den Enddarm einmiinden und also unzweideutige Maupicuische 
GefaBe sind. Selbstverstiindlich miissen wir auch das proktodeale Ex- 
kretionsorgan als umgewandelte Mauricuische GefiiBe betrachten, was 
THOR auch tut, aber auch der Enddarm nimmt wohl an seinem Aufbau 
Teil. Die tubulésen Driisen sondern nach THor wahrscheinlich ein gif- 
tiges Sekret ab. Er hat in denselben Flimmerhirchen entdeckt, was fiir 
ihre Homologie mit Matricurschen GefaiBen spricht; ich habe solche Hir- 
chen nicht nachweisen kénnen, aber ich gebe zu, da® schon die Gestalt 
der Driise an die der Matrrcnischen Gefa®e stark erinnert. 

AuBer den bisher besprochenen Driisen habe ich auch eine paarige, re- 
lativ kleine Driise entdeckt, die zwischen den medianen und lateralen und 
unmittelbar oberhalb des Reservoirs der tubuldsen Driise liegt. Der Aus- 
fiihrungsgang steht mit dem der tubuldsen Driise in Verbindung (Abb.19 D) 


Auct. del. 
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In der Medianlinie habe ich eine kleine, unpaare Driise entdeckt, die 
sicherlich der unpaaren Driise anderer Autoren entspricht (Glandula 
trachealis impar THor) (Abb. 1, 20). Einen Ausfithrungsgang konnte ich 
nicht mit voller Sicherheit feststellen. 

AuBerdem habe ich jederseits eine andere kleine, in dorsoventraler Rich- 
tung ausgezogene, aus langlichen Zellen bestehende Driise gefunden, die 
weit vorn liegt. Den Ausfithrungsgang konnte ich nicht finden (Abb. 21 F). 

SchlieBlich ist noch zu erwiaihnen, daB der ventrale Teil der medianen 
Driise bei mehreren von mir untersuchten Arrhenurus-Arten eine etwas 
andere Farbe an- 
nimmt, so da ver- 
mutet werden k6nn- 
te, daB er vielleicht 

eine selbstindige 
Driise repriisentiere. 
Einen Ausfiithrungs- 
gang habe ich nicht 

gesehen, dagegen 
glaube ich in gewis- 
sen Fallen einen be- 
sonderen, zentralen 
Sammelkanal dieses 

Driisenteiles ent- 
deckt zu haben. Viel- 
leicht hat die medi- 
ane Driise also zwei 


Ausfiihrungsginge. ©? | 
MicHaret fand bei @¢ ghee é | 
Lundbladia, daB so- Auct. phot. 


- . Abb. 22. Arrhenurus mediorotundatus Sta THOR. 4. Horizontalschnitt 
wohl die medianen durch den Ventralteil des Kérpers. 1M Maxillarorgan; G Genitaléffnung ; 


i ij- Gp Genitalplatte; M7 Muskeln fiir das 4. Bein; 7 Gehirn; e, Epimero- 
wie lateralen Dri- &p ; eee. 


sen zwei solche 
Gange haben. Sowohl bei A. mediorotundatus wie A. globator scheinen 


die Speicheldriisen iibereinstimmend gebaut zu sein. 


6. Das Nervensystem. 


Es soll nur kurz bemerkt werden, daB das Gehirn bei allen von mir 
untersuchten Arten dasselbe charakteristische Aussehen hat, mit den 
Ganglienzellen in der Peripherie ; die zentrale N ervenfasermasse wird von 
der Speiserdhre durchbrochen (Abb. 1, 19). Die kraftigsten, vom Gehirn 
ausgehenden Nerven sind die Beinnerven, die in der Nahe des Ursprungs- 
ortes eine Dicke von etwa 22  erreichen (Abb. 22). Auch fiir die Genital- 


organe zweigen kraftige Nerven ab. 
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7. Die Geschlechtsorgane. 

Nur iiber die minnlichen Organe sollen hier einige Bemerkungen ge- 
macht werden. THON bildet die Testes bei A. globator und A. tricuspidator 
(0. F. Mt.) (=A. maximus Prers.) ab (1900). Er hat vier Testes, die 
nie gleichgro® sind, gefunden. Die Richtigkeit hiervon kann ich, was 
globator angeht, vollaut bestatigen. Bei globator sind die Testes sehr 
scharf voneinander und von der Gonadenhdhle begrenzt (Abb. 24), bis- 

weilen noch besser als 
# in THoNs Abb. 2. Bei 
mediorotundatus sind 
zwar auch vier Testes 
vorhanden, aber die 
Gonaden sehen ganz 
anders aus (Abb. 23). 
Der zentrale Hohl- 
raum, die Gonaden- 
hdhle, ist bei dieser 
Art im Verhaltnis zu 
den davon wenig vor- 

ragenden und un- 

deutlich abgesetzten 
Testes groB. 

Die Geschlechts- 
driise bei beiden Ar- 
ten besteht also aus 
einer Gonadenhohle, 
die vier Divertikel 
te aussendet; das Epi- 
oes thel dieser Divertikel 

Auct. phot. : 
Abb. 23. Arrhenurus mediorotundatus Ste THOR. 3: Horizontal- stellt den spermienab- 
schnitt durch die Testikelregion. Jf Maxillarorgan; P Penis; PD sondernden Teil dar. 


Dilatatoren des Pharynx; 7’ Testes; 7S tubulése Speicheldriise; Der Ausfiih 
RTS Reservoir der tubulésen Speicheldriise; Z Gehirn. er Ausrtubrungsgang 


der Gonaden, die un- 

mittelbar in der Penisniihe liegen, ist iuBerst kurz, kaum unterscheidbar. 
Dorsal von den Testikeln liegen die beiden von MicHarnt, THON und 
THOR bei verschiedenen Arten und Gattungen aufgefundenen ,,glands 
of unknown function‘, »ratselhafte, driisenartige Organe“ oder ,organe 
central genannten Bildungen (Abb. 5, 18 und 25). Es handelt sich 
darin — sie kommen in derselben Ausbildung bei allen von mir unter- 
suchten Arrhenuri, Minnchen wie Weibchen, vor — um ein paariges, 
kugeliges Organ, das immer eine sehr distinkte und charakteristische 
Farbung annimmt. Mit Hamatoxylin-Eosin farbt es sich rot mit sehr 
deutlichen, groBen, runden, dunkelblauen Kernen. Es ist keinem Ver- 
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fasser gelungen, dieses bei den verschiedensten Hydracarinengattungen 
wiedergefundene Organ zu deuten. THorR (1903, 8S. 137) konnte es bei 
Acercus, Piona, Atax, Newmania, Limnesia, Arrhenurus, M ideopsis, Mega- 
pus, Hygrobates, Diplodontus, Hydryphantes, Thyas, Huthyas, Panisus 
und Lebertia nachweisen. Ich méchte hinzufiigen, daB ich das Zentral- 
organ auch bei Rivobates norvegicus Sic THOR gefunden habe. Beziiglich 


us) 


T 


Auct. phot. 
Abb. 24. Arrhenurus globator (O. F. Mit ). G. Horizontalschnitt durch die Testikelregion. 


inn): 1G; i ; ine der kleineren Speicheldriisen 
i : T Testes; Z Gehirn; Gp Genitalplatte; D eine ° | 
~ + ares 15 und 215 eS geschlangelter Teil der tubulésen Speicheldriise. 


Sperchon squamosus Kram. kann ich mich nicht bestimmt aussprechen. 
Ich habe das Organ bei diesem nicht finden k6énnen, aber mein Material 
von dieser Art ist so diirftig, daB ich das Fehlen nicht bestimmt zu be- 
haupten wage. Tor sagt aber, dali das Organ. bei Sperchon und Hy- 
drachna fehle. Dies scheint auch mir wahrscheinlich. 

Es scheint also, als ob dieses Organ wirklich bei den meisten bisher 
daraufhin untersuchten Hydracarinen und in beiden Geschlechtern vor- 
handen ware. Irgendeinen Ausfiihrgang konnten weder MicHaEL, THON, 
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THoR noch ich feststellen. Ich kann die Angabe THors bestatigen, daB 
das Organ in der Nahe von drei verschiedenen Organsystemen liegt, dem 
Exkretionsorgan, dem Darme und den Genitalorganen, was deutlich in 
meiner Abb. 25 zu sehen ist. 

Das Organ liegt der Penishéhle so nahe, da man sich sehr wohl eine 
direkte Einmiindung in diese vorstellen kann. Ein langer Ausfiihrgang 
kommt jedenfalls nicht vor. Daf wirs mit einer akzessorischen Genital- 
driise zu tun haben, ist meines Erachtens ganz klar. Ein ,,organe lumi- 
neux‘* — eine von THOR mehr nebenbei ausgesprochene Vermutung — 
kann es nicht sein, wohl auch nicht ein Organ der inneren Sekretion. 

Ich habe schon frither (1929a, 8.717) die Vermutung ausgesprochen, 
dieses Organ kénnte vielleicht den Spermientrager absondern. Ich kann 


Auct. phot. 


Abb. 25. Arrhenurus mediorotundatus SIG THOR. 3: Querschnitt durch die Penisgegend. 
£ Exkretionsorgan; L Lebermagen; P Penis; R Zentralorgan; 7 Testis; dy Dorsoglandulare 4; 
7, Lateroglandulare 4. 


auch jetzt keine bessere Erklarung geben, aber ich betone nochmals, daB 
es sich um eine bloBe Vermutung handelt. Das Vorhandensein dieses 
Organs auch bei Gattungen, die keinen Spermientrager absetzen, z. B. 
Piona, braucht nicht gegen meine Vermutung zu sprechen. Bei dieser 
Gattung sollen Spermatophoren abgesondert werden und es ist denk- 
bar, daB die Hiille derselben vom Zentralorgan gebildet wird. Ebenso 
braucht die Existenz des Organs beim Weibchen kein Hindernis zu sein, 
denn es kann sehr gut in irgendeiner Weise mit der Bildung der Eischale 
oder der Kittmasse, in welcher die Eier eingebettet werden, in Zusammen- 
hang stehen. Es wiirde gewif8 eine dankbare Aufgabe sein, Griinde fiir 
oder gegen diese Vermutung durch histologische Untersuchungen der 
Driisen vor und nach der Entleerung der Genitalprodukte oder in anderer 
Weise herbeizuschaffen. Es stand mir fiir diese kleine Untersuchung 
solch geeignetes Material nicht zur Verfiigung. . 
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Die zum aueren Genitalorgan gehérenden Genitalplatten und Geni- 
talnapfe sollen hier nicht naher beschrieben werden (vgl. Abb. 22 und 24). 
THOR (1902a) hat den Bau der Nipfe schon beschrieben und abgebildet. 
Bekanntlich haben die Napfe zu den merkwiirdigsten Vermutungen hin- 
sichtlich ihrer Funktion AnlaB gegeben. Unter anderem hat man an- 
genommen, sie seien wirkliche Haftnaipfe, die mit dem Geschlechtsleben 
in Verbindung stehen. Das letztere ist ohne Zweifel richtig, das erstere 
aber grundfalsch. NoRDENSKIOLD (1898) nahm an, daB sie ein das Weib- 
chen anlockendes Sekret absondern. 

Es handelt sich in den Napfen bei der Gattung Arrhenurus um Panzer- 
poren, die nur wenig von den gewohnlichen Panzerporen abweichen. Sie 
stellen also porenartige Durchlécherungen der dicken Chitinkutikula, des 
Ektostrakums dar, in welche Matrixzellen hinaufragen. Diese Zellen sind 
von der auBersten diinnen Chitinkutikula, dem Epiostrakum, bedeckt. 
Ohne Zweifel handelt es sich um Sinnesorgane und ich schlieBe mich 
THON an, der sie als Genitalsinneskérperchen bezeichnet hat (1900). 

Ich kann diesen Abschnitt nicht abschlieBen, ohne zu einer Kontro- 
verse zwischen THON und KoEN?IKkE Stellung zu nehmen. AnlaBlich der 
THonschen Arbeit tber die Kopulationsorgane bei Arrhenurus (1900) 
publizierte Komnike im folgenden Jahre einige kritische Bemerkungen. 
Er wandte sich erstens gegen THoNs Angabe, da’ ein Penisgeritist fehle 
und bildete ein solches von A. globator ab, zweitens auch gegen die THON- 
sche Deutung einiger Gebilde als Penis und Gonadenhohle. Der von 
THON abgebildete und beschriebene Penis soll nach KOENIKE ein 
,.Muskelbiindel‘‘ sein, ,,durch welches das Penisgeriist am auBeren Geni- 
talorgan inseriert* sei, die Gonadenhohle dagegen den eigentlichen Penis 
oder das Penisgeriist reprasentieren. 

THON hat diese Kritik schon beantwortet (1901). Er gibt zu, daB er 
spiter auch bei Arrhenurus ein Penisgeriist gefunden habe. Beztiglich 
dieser Feststellung habe ich mich schon geauBert (1929a, 5. 707), so daB 
nochmalige Behandlung der Frage nicht nétig ist. Nur mag kurz betont 
werden, daB die Feststellung KoENIkEs, was das Penisgertist angeht, 
zu Recht besteht. In seiner Auffassung von dem Penis und der Gonaden- 
hdhle in dem Text und den Abbildungen THons befindet sich dagegen 
Koentrke im Irrtum. Das geht aus der THonschen Arbeit schon mit 
voller Sicherheit hervor und nur wer sich, wie KOENIKE, niemals mit 
anatomischen Studien beschaftigt hat, kann an der Richtigkeit der Deu- 
tung THons zweifeln. Meine eigene Untersuchung verschiedener Ar- 
rhenurus-Arten und die in dieser Arbeit reproduzierten Photographien 
beweisen zur Geniige, daB es sich ganz so verhalt, wie es THON dar- 


gestellt hat. 
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8. Einige Beobachtungen iiber die Paarung zweier Miannchen 

miteinander. 

Nachdem ich meine vorige Arbeit in dieser Zeitschrift publizierte, 
habe ich mich mit Beobachtungen tiber die Paarung anderer Arten be- 
schaftigt. Es gelang mir dabei, zwei Falle abnormer Paarung zu be- 
obachten, namlich zwischen Mannchen derselben Art. Ich teile hier 
einige, freilich nicht so gute Abbildungen von zwei in Paarung begriffenen 
Mannchen von A. mediorotundatus mit, aus welchen wenigstens doch die 
gegenseitige Stellung der Tierchen hoffentlich hervorgeht. DaB gleiche 
Geschlechter sich aufsuchen und in homosexuellen Akten sich zu be- 
friedigen suchen, ist eine in anderen Tierklassen schon langst bekannte 
Sache. Auch bei anderen Wassermilben (Piona, Acercus) habe ich das 
ausnahmsweise beobachtet. 


Auct. phot. 


Abb. 26. Arrhenurus mediorotundatus SI@ THOR. Zwei Mainnchen in Kopulationsstellung, gegen 
hellen und dunkeln Grund photographiert. Dasselbe Parchen, rechts etwas starker vergréBert 
als links. 


In dem in der Abb. 26 dargestellten Falle wurde aber die Begattung 
nicht vollfihrt. Zwar sitzt das als Weibchen fungierende Mannchen in 
ganz normaler schiefer Stellung mit seiner Genitalregion am Schwanzende 
des anderen Mannchens verankert. Trotzdem wurde kein Samentriiger 
abgesetzt und keine Schiittelung ausgefiihrt und dies diirfte auch kaum 
méglich sein. Die Befestigung des Tragers an die Unterlage setzt nam- 
lich ein Andriicken der miannlichen Genitaléffnung gegen die Unterlage 
voraus, und ein solches ist in dem hier abgebildeten Falle, des lang ab- 
stehenden Schwanzes des als Weibchen dienenden Mannchens wegen, 
wohl unméglich. Bei anderen Arten mit kiirzerem Schwanze dagegen 
1aBt sich wohl eine regelrechte Paarung und Sameniiberfithrung zwischen 
zwei Mannchen durchfiihren. 

Es soll noch hinzugefiigt werden, daB ich auch bei A. kjerrmani Neu. 
zwei Minnchen sich vereinigen sah und da dabei die Stellung dieselbe 
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wie bei A. mediorotundatus, also ganz normal war. Bei beiden Arten 
standen den Mannchen mehrere Weibchen im Zuchtgefa8 zur Verfiigung. 
Da8 trotzdem diese verschmaht wurden, scheint mir darauf zu beruhen, 
daB eine Vereinigung zweier Mannchen aus mechanischen Griinden leich- 
ter ist. Voraussetzung der Verankerung ist namlich, daB das zu ver- 
ankernde Tierchen — in normalen Fillen also das Weibchen -— sich im 
Wasser erhebt, so daf das Mannchen sein Schwanzende unter den Bauch 
des Kontrahenten einfiihren kann. Nun halten sich aber die mehr ruhigen 
Weibchen meistens am Boden auf, wihrend die Mannchen lebhafter sind, 
sich im Wasser 6fter erheben und herumschwimmen. Die Mannchen 
k6nnen einander daher gegenseitig leichter ergreifen als Mannchen und 
Weibchen, was das Zustandekommen der abnormen Paarung vielleicht 
allein erklaren kénnte, aber es kommt vielleicht noch hinzu, daB ein 
soeben ergriffenes Mannchen weniger energische Anstrengungen macht, 
um sich zu befreien, als das mehr widerwillige Weibchen. 
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Kinleitung. 


Die Frage nach der Wirkungsgré8e der Umweltfaktoren bei dem Le- 
bensablauf der Tiere spielt in neuerer Zeit hauptsichlich in zwei groBen 
Teilgebieten der biologischen Forschung eine besondere Rolle, in der all- 
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gemeinen Okologie und in der angewandten Entomologie, in der beson- 
ders die Frage nach den Griinden fiir die Massenvermehrungen der 
Schadinsekten in letzter Zeit wieder eingehend diskutiert wird?. 

In voller Ubereinstimmung mit den Forderungen Hxsses habe ich in 
den letzten Jahren versucht, das kausal-analytische Experiment fiir die 
allgemeinen dkologischen und angewandt-entomologischen Fragen nutz- 
bar zu machen, um die gesetzmafigen Beziehungen zwischen den Lebens- 
erscheinungen und den Umweltfaktoren herauszufinden und zu for- 
mulieren. Die hier zur Rede stehenden Fragen sind so eng miteinander 
verbunden, dafi.eine Abgrenzung der Teilgebiete nicht méglich ist, da 
grundsatzlich die gleichen Ursachen z. B. fiir die Verbreitungsgrenzen 
der Tierarten und fiir ihr epidemisches Auftreten verantwortlich ge- 
macht werden miissen und héchstens quantitative Unterschiede in Frage 
kommen. 

Uber die Arbeitsmethoden habe ich bereits 1929 ausfiihrlich ge- 
sprochen, so daB ich hier darauf verweisen kann. Es ist naturgemaf 
zweckmabig, bei GroBuntersuchungen zunachst mit den einfachsten 
Fallen zu beginnen, um die Art der kausalen Verkniipfung der Umwelt- 
faktoren mit den Lebenserscheinungen zu finden. Dazu schien mir die 
Untersuchung einer Massenvermehrung unter einheitlichen klimatischen 
Bedingungen besonders geeignet, wie sie in Agypten bei der Baumwoll- 
eule Prodenia littoralis alljihrlich gegeben ist. 

Ich lege hier die Ergebnisse meiner Reise nach Agypten, die im 
Sommer 1928 durchgefiihrt wurde, vor und,bin der Notgemeinschaft der 
Deutschen Wissenschaft fiir die Hilfe, welche sie mir fiir diese Unter- 
suchungen gewahrte, zu groBem Dank verpflichtet, desgleichen dem 
Reichsministerium fiir Ernéhrung und Landwirtschaft und der Biologi- 
schen Reichsanstalt, daB ich diese Untersuchungen in dem gewiinschten 
Umfange durchfiihren konnte. In Agypten bin ich von verschiedenen 
Seiten weitgehend unterstiitzt worden, und es ist mir eine angenehme 
Pflicht, den Dank dafiir auch an dieser Stelle zum Ausdruck zu bringen: 
der Deutschen Gesandtschaft in Kairo, Herrn Gesandten v. SToHRER, 
Herrn Gesandtschaftsrat und Konsul Pricer und Herrn Legations- 
sekretar Dr. ScHArer-RiiMELIN fiir ihre Hilfe bei der Erlangung eines 
Arbeitsplatzes, der igyptischen Regierung und dem iigyptischen Land- 
wirtschaftsministerium und der ihm angegliederten Plant Protection 
Section fiir das Interesse, das sie meinen Arbeiten entgegenbrachten. 
Besonderen Dank schulde ich der Royal Society of Agriculture, in deren 
Kairoer Instituten und auf deren Versuchsfeldern ich arbeiten durfte, 
insbesondere dem Leiter des entomologischen Laboratoriums Mr. WILL- 


5 hee! i 
Genannt seien: Hussz; Borner; BLuNcK, BREMER und KAUFMANN; 


i ee BREMER; FRIEDERICHS; JANISCH; KNnocHE; SACHTLEBEN; 
VAROV. : 
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COCKS und seinem Assistenten Sarp Errenpr BaGap und dem Leiter des 
Jandwirtschaftlichen Laboratoriums Mr. Sennirr fiir ihre tagliche Hilfe 
und fiir die herzlich kollegiale Zusammenarbeit, die mir ein schnelles Ein- 
arbeiten in die fremden Verhiltnisse erméglichte und damit mich vor 
anfanglichen Miferfolgen bewahrte. Persénlichen Dank sage ich auch 
dem Direktor der Zweigstelle Kairo der Deutschen Gesellschaft fiir 
Schadlingsbekimpfung Herrn C. Voct und dem Entomologen Herrn 
Ap. ANDREs fiir ihre Unterstiitzung und Hilfe. 


I. Die alljahrliche Massenvermehrung der Prodenia 
und ihr Zusammenbruch. 


Der Gedanke, an einem Dauerbriiter die WirkungsgréBe klimatischer 
Faktoren bei dem Lebensablauf von Schadinsekten unter einfacheren und 
gleichmafigeren klimatischen Bedingungen zu untersuchen, um die Ur- 
sachen fiir die Massenvermehrungen der Insekten und die Griinde fiir 
deren natiirlichen Zusammenbruch herauszufinden, hat sich durchaus 
fruchtbar erwiesen. Das trockenwarme Klima Agyptens bedingt ein sehr 
eigenartiges Insektenleben, das leicht faBbare 6kolugische Beziehungen 
der Entwicklungs- und Lebensdauer zu den unmittelbaren Umwelt- 
faktoren aufweist. Durch das Aufeinandertreffen von Wiiste und inten- 
siv bewassertem Fruchtland in einem auch im Winter relativ warmen 
Klima, in dem ein Abweichen der taiglichen Witterung von der Norm 
auBerst selten ist, sind die Bedingungen fiir vergleichend dkologische und 
biologisch-klimatologische Studien auerordentlich giinstig’. Da die 
klimatische Bedingtheit der durch Insekten, Pilze, Bakterien hervor- 
gerufenen Schiden an Kulturpflanzen und vor allem auch die Abhangig- 
keit der Wirkung von Bekampfungsmitteln (Starke und Menge der appli- 
zierten Gifte) von Temperatur und Feuchtigkeit fiir die angewandte Bio- 
logie (nicht nur fiir die forst- und landwirtschaftliche, sondern auch fir 
die medizinisch orientierte angewandte Biclogie) fiir alle Linder von 
grundlegender Bedeutung ist, sollten die durch die Natur gegebenen giin- 
stigen Bedingungen gerade in Agypten (und auch anderen subtropischen 
und tropischen Gebieten) weitgehend genutzt werden. Abgesehen von 
den besonderen Verhiltnissen der Wiiste ist z. B. der Feuchtigkeitsfaktor 
im Kulturland jederzeit graduell und leicht kontrollierbar zu variieren, 
da ja die Feuchtigkeit selten vom Regen, sondern den gréften Teil des 
Jahres lediglich von der kiinstlichen Bewasserung abhingig ist, die auf 
den Versuchsfeldern leicht reguliert werden kann?. 


1 BopENHEIMER schreibt 1928 S. 721: ,,Nebenbei méchte ich hinzufiigen, dab 
subtropische und tropische Lander zur Lésung epidemiologischer Aufgaben viel 
besser geeignet erscheinen als solche gemaBigten Klimas.” Vgl. auch THIENE- 


MANN (1928). 
2 Siehe dazu die Arbeiten von WILLIAMS und MacKeEnzin-TAyLor. 


Z. f. Morphol. u. Okol. d. Tiere Bd. 17. 22b 
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Als Versuchstier hatte ich auf Grund der vorhandenen Literaturan- 
gaben die Baumwolleule ( ,,Cotton-Worm) Prodenia littoralis, einen 
Schmetterling aus der Gruppe der Noctuidae, Trifinae, fir die von mir 
beabsichtigten experimentellen Untersuchungen iiber die Abhangigkeit 
der Insektenentwicklung und -vermehrung von klimatischen Faktoren 
yon vornherein in Aussicht genommen, da dieses Tier regelmaBig in 
jedem Sommer als Grofischadling an Baumwolle auftritt und somit eine 
starke Abhingigkeit seiner Massenvermehrung von klimatischen Fak- 
toren zu vermuten war, und es auch jederzeit in groBer Zahl beschafft 
werden konnte.Prodenia littoralis hat sich bei meinen Arbeiten tat- 
sichlich als ein sehr giinstiges Versuchsobjekt erwiesen. Versucht wurde 
auBerdem mit einem in Akazienbiumen lebenden Schmetterling, dem 
Akazienspinner Taragama akaziae, wegen seiner Lebensweise in geringer 
Luftfeuchtigkeit zu arbeiten, jedoch hat er sich in der Massenzucht nicht 
bewahrt. In der Freiheit hat Taragama wahrscheinlich nur eine Gene- 
ration im Jahr. Vermutlich treten starke Verzégerungen in der Entwick- 
lung durch die groBe Trockenheit an seinen Futterplatzen (ziemlich mo- 
nophag an Akazia nilotica) aut?. 

Prodenia littoralis ist ein ausgesprochenes Feuchttier (vgl. I, 12). Thr 
Massenauftreten ist darum auf bewisserte Felder beschrankt. Aber ge- 
rade darum bietet ihr Verhalten auf den allmahlich austrocknenden 
Baumwollschligen zwischen den einzelnen Bewasserungen (Baumwolle 
etwa alle 14 Tage) sehr viel Wissenswertes. Der Lebensgang des Insektes 
stellt sich kurz folgendermafen dar?: Den ganzen Winter und im Friih- 
jahr lebt Prodenia, die polyphag ist und auBer Baumwolle auch Klee, 
Luzerne, Mais, Bataten, Ricinus, Tabak und anderes friBt, hauptsachlich 
auf Kleefeldern (Berseem), hat dort aber nicht, wie man friiher glaubte, 
eine Winterruhe, sondern wachst, wenn auch langsam, weiter. An Zahl 
ist sie allerdings gering, einige Schaden treten erst im Friihjahr im Klee 
ein. Auf den Kleefeldern lebt Prodenia mehrere Generationen bis Ende 
Mai, Anfang Juni und wandert dann von dem vertrocknenden Klee auf die 
Baumwollfelder ab. Hier setzt sich nun die Massenvermehrung in wei- 
teren zwei bis drei Generationen fort und erreicht ihren Héhepunkt etwa 
Mitte Juli. Dann fallt die Zahl der Tiere ganz plétzlich ab, und nur 
wenige Tiere tiberleben. In manchen Jahren, nicht immer, ist Ende 
August, manchmal auch Ende Oktober, nochmals ein kleines Ansteigen 
der Zahl zu beobachten. Im September bis Oktober, nach der Baumwoll- 
ernte, vertrocknen die Baumwollpflanzen, und Prodenia geht dann wieder 
auf andere Felder iiber. 

Um die Griinde fiir das Verhalten der Tiere und die Ursachen fiir die 
Massenvermehrung und deren Zusammenbruch herauszufinden, mufte 


1 Vgl. dazu Ap. ANDRES. 
2 Naheres iiber Lebensweise und Auftreten bei WILLCOCKS. 
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das Experiment und die Feldbeobachtung gepaart werden. An sich ist in 
dem sommerlichen Auftreten der Prodenia ein Auerst einfacher Fall einer 
Massenvermehrung gegeben, da sie innerhalb einer Jahreszeit vor sich 
geht’ und unter nahezu gleichen Faktoren stattfindet. Aus diesem 
Grunde bot sich hier die Gelegenheit, das Wesen einer Massenverm ehrung 
zu studieren, da solches naturgemaf leichter an einem einfachen Fall ge- 
klart werden kann als bei den iiber Jahre hinausgehenden Massenver- 
mehrungen in Deutschland, d. h. unter dem stiindigen Wechsel der 
Jahreszeiten und der Witterung. Hinzu kommt noch, daf es dem Ento- 
mologen der R. Society of Agriculture Kairo, Mr. Wi1LLcocks in jahre- 
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Abb. 1. Die Massenvermehrung von Pyodenia 1921: Die Zahl der gefangenen Falter. 


langen Arbeiten nicht gelungen ist, bei dem Niedergang der Kalamitat 
eine groBere Zahl von Parasiten zu finden, so da die Parasiten, welche 
man ja bis vor kurzem meist fiir Entstehung und Zusammenbruch 
einer Massenvermehrung verantwortlich machen wollte, hier nicht we- 
sentlich als Ursache in Erscheinung treten. Die in neuerer Zeit von den 
verschiedensten Seiten geteilte Meinung, da die Parasiten mocht die 
Hauptursache bei der Massenvermehrung der Schadinsekten sind, findet 
in den Verhaltnissen bei Prodenia littoralis eine starke Stiitze. , 

Abb. 1 zeigt die von der Technical Section der R. Society of Agri- 
culture im Jahre 1921 ermittelten Fangzahlen von Prodenia-Faltern, ge- 


1 Es konnten in dem einen Sommer 6 Prodenia-Generationen bearbeitet 


werden. 
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fangen mit der Andres-Maireschen Melassefalle, Abb. 2 die Zahl der mit 
Eipaketen belegten Baumwollblatter im Jahre 1910 nach einem Bericht 
von H. C. Jerrerys und H. C. Winicocks an die Society. Beide Kurven 
sind bisher unveroffentlicht und wurden mir freundlicherweise von der 
Society of Agriculture durch Mr. Witicocks zur Verfiigung gestellt. 
Aus den beiden Abbildungen ist der Gang der Massenvermehrung und ihr 
plotzlicher Zusammenbruch deutlich abzulesen. Die Griinde fir den 
Steilabfall der Kurven Ende Juli waren bisher ungeklart. 

Uber die Lebensweise von Prodenia littoralis ist kurz folgendes not- 
wendig zu sagen: Das Weibchen legt seine Kier in mehreren grofen 
flachen Eipaketen (500 bis tiber 1000 Eier in jedem Paket) meist an die 
Unterseite der Blatter ab. Die Eipakete sind mit einem Uberzug von 
braunen Haaren bedeckt, die sich aber durch Bepinseln leicht von den 
harten Eiern ohne Schaden entfernen lassen. Die Raupchen bleiben zu- 


S 
ger betollenen Blatter 


GW = 2. 3. SI. 7. 1. ZO. ZS. 37, 3YM. 1. 1% 20. £6. 


Abb. 2. Die Massenvermehrung von Prodenia 1910: Die Zahl der mit Eipaketen belegten 
Baumwollblatter. 


nachst standig in Spiegeln an der Unterseite der Blatter bis zum dritten 
Stadium. Vom 4.—6. Stadium halten sich die Raupen am Tage am 
Boden unter Blittern, in Erdritzen nahe am Pflanzenstengel auf und 
wandern erst nachts zum Fraf} auf die Blatter. Die Verpuppung findet 
im Boden statt. Die Falter fliegen auch meist nachts. 

Da im Juli die Baumwolle noch in vollem Wuchs steht, und deshalb 
Nahrungsmangel fiir den Zusammenbruch der Kalamitit nicht in Frage 
kommt, wie Abb. 3b zeigt, da ferner auch Parasiten und Krankheiten 
nach den Untersuchungen von Wittcocks keine ausschlaggebende Rolle 
spielen, mute hauptsachlich an den Einflu8 von Temperatur und Feuch- 
tigkeit auf die VermehrungsgréBe der Insekten gedacht werden. Bei 
meinen Felduntersuchungen und Messungen im Geliinde ergab sich, daB 
der Hauptgrund fiir die Wanderung von Klee auf Baumwolle Ende Mai 
und Anfang Juni in den Feuchtigkeitsverhiltnissen auf den Feldern zu 
suchen ist. Der Klee trocknet um diese Zeit ab und wird im allgemeinen 
nicht mehr bewissert. Ich erhielt Anfang Juni auf einem Berseemfeld 
zweiter Ernte, von dem die eine Halfte zu Versuchszwecken am Tage vor- 


€ 
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her bewassert worden war, z. B. folgenden Befund (gemessen mit dem 
Aspirationspsychrometer) : 


Bewassert, viele Prodenia-Raupen. Trocken, keine Prodenia-Raupen. 
Am nassen Boden: 25° C, 71% relative Am trockenen Boden: 31°C, 27% 
Feuchtigkeit. Zwischen den Pflanzen: relative Feuchtigkeit. Daehn den 
25,69 C, 50% relative Feuchtigkeit. Pflanzen: 26,69 C, 52% relative Feuch- 
tigkeit. 


Abb. 3a. Klee wibrend der Abwanderupng von Prodenia auf Baumwolle. Kein Nahrungsmangel. 


In den noch griinen Kleefeldern (Abb. 3a) sind die Temperaturen und 
die Ernahrungsverhaltnisse so, da kein Grund zur Abwanderung fiir die 
Raupen vorliegt, solange der Boden.noch feucht ist. Hinzu kommt viel- 
leicht noch, da anscheinend jiingere Baumwollpflanzen von den Raupen 
nicht gern gefressen werden. Jedenfalls hatte ich bei meinen Zuchten mit 
jungen Topfpflanzen keine giinstigen Ergebnisse. Wohl aber werden et- 
was altere Baumwollblatter gern genommen. Ricinus scheinen sie noch 
lieber zu fressen. Diesen Ernahrungsfragen konnte ich leider nicht weiter 
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nachgehen, da sie mich von meinem eigentlichen Thema zu weit abge- 
fiihrt und zeitlich zu sehr in Anspruch genommen hiitten. Wahrend des 
Abtrocknens der Kleeschlage waren auf den Baumwollfeldern Eimassen 
besonders auf der Seite des Feldes zu bemerken, die nahe bei einem Be- 
wisserungskanal lag. Folgende Tabelle 1 gibt AufschluB tiber die Tem- 
peraturen und Feuchtigkeiten auf den Feldern in der ersten Halfte des 
Juni. 

Da nun die Raupen als Feuchttiere sowohl im Klee wie in der Baum- 
wolle jederzeit die nach der Bewisserung trocknenden Felder verlassen 


Abb. 3b. Baumwolle wihrend des Niedergangs der Massenvermehrung yon Prodenia. 
Kein Nahrungsmangel, 


und auf feuchte Parzellen tibergehen kénnen und auch die Schmetter- 
linge zur Kiablage die feuchten Stéllen bevorzugen!, mu die Tem- 
peratur als der Hauptfaktor bei der Massenvermehrung der Prodenia an- 
gesehen werden®. Das Temperaturoptimum der Prodenia-Entwicklung 
liegt nun, wie aus den an der Plant Protection Section des agyptischen 
Landwirtschaftsministeriums von BiscHaR Errenp1? angestellten Ver- 


! Ahnliche Beobachtungen haben schon 1907 DRAPER veranlaBt, als natiir- 
liche Bek&émpfungsma8nahme vorzuschlagen, die Baumwolle wahrend der Eiab- 
lage von Prodenia nicht zu bewiassern, da Trockenheit die Eiablage verhindert, 

°* In dem standig bewisserten Versuchsgarten in Kairo wurden auch mitten 
im Sommer Eipakete im Kleebeet gefunden. 


8 Fiir den Einblick in seine Ergebnisse sage ich ihm meinen verbindlichsten 
Dank. 
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Tabelle 1. Temperatur- und Feuchtigkeitsverhaltnisse auf Baumwollfeldern 
im Juni. 


Zwischen 
den 
Reihen 


Baumwollfeld vormittags | 
10—12 Uhr 


Stengel- 
grund 
Zwischen 
2 Pflanzen 
Blattunter- 
seite 


Besonnter 
Boden 
Boden am 


Baumwolle vor Befall, An- 


ij 0 | 25,29 |. — 
fang Juni, vor 8 Tagen .,, 25 25 5,20 


| 55% | — % A bb ceelBe, | 
bewiissert pial 47% | 55% | 559 | 859 
Baumwolle, Befallsbeginn, | _ a —_= 
i 2 | | ¢ fs 
Anfang Juni, vor 8 Tagen 26 Se 20,8 ome 21 AO 2 Ome 26.62n—— 
146% =) 420% AS OL ea eames DOA a tees 


bewassert | | 
Baumwolle nach Befall, Mitte 
Juni, unmittelbar vor Be- 
wasserung 
Baumwolle nach Befall, Mitte 
Juni, vor 8 Tagen be- 
wassert 


31,4° | 41,8° 32° | 330 32,90 | 33,40 | 39,90 
42% 31,6%. 56% | 46% | 43% | 45% |56,8% 


| 30,6° 33° 31,89 | 30,9° | 30,6° 30,49 30,99 
| 48% 61,7% |63,7% | 57% | 55% 58% | 56% 


Baumwolle nach Befall, Mitte 
290 a2" al? 30) 1 S14) 29,495 ~ 80° 


Juni, vor 5 Tagen be- | a0 | 
= 54% 69,3% 66,6% 66,7% | 65% | 64% | 63% 
wassert | | 
Baumwolle nach Befall, Mitte 30,2° 33° 31° | 30,4° | 29,3° | 29,4° — 
Juni, vor 1 Tag bewassert 53% 82,6% 79,7% | 59% | 53% | 61% = 


suchen hervorgeht und durch eigene Beobachtungen bestatigt werden 
konnte, bei etwa 299 C. Bei Beginn des Befalls der Baumwolle liegen nun 
die Temperaturen selbst am Tage, besonders auf den feuchten Feldern, 
kaum iiber der Optimaltemperatur. Im Laufe des Sommers steigen die 
Temperaturen allmahlich immer mehr an, so daB Prodenia zunachst 
nahezu in seinem Temperaturoptimum lebt. Im Juli aber wird das 
Optimum am Tage weit iiberschritten, wie folgende Messungen zeigen 
(Ende Juli): 

Boden in vollem Schatten 36,89 C; Boden in wezhselndem Schatten 
44,80 ('; Boden in der Sonne 52°; zwischen den Blattern 35°; Blattunter- 
seite 39,69; Luft 34,4°. 

In welcher Weise und in welchem Umfange derartige Temperaturen 
den Organismus schadigen, soll in Abszhnitt II dieser Arbeit ausfihr- 
lich dargestellt werden. In diesem Zusammenhang geniigt es zu sagen, 
da® die hohen Tagestemperaturen von Mitte Juli ab die Insektenent- 
wicklung so stark beeinflussen, da die Tiere nicht mehr ihren vollen Ent- 
wicklungsgang durchlaufen kénnen und durch die Nachwirkungen dieser 
Temperaturen so stark dezimiert werden, da8 der Steilabfall der Kurven in 
Abb. 1 und 2 rein als Temperaturfunktion anzusehen ist. Im Feldver- 
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such Anfang August zeigte sich, daf} aus Kipaketen, die im Optimum ab- 
gelegt waren und unter sonnenbeschienene Baumwollblaitter geheftet 
wurden (Tagestemperatur etwa 40°), die Jungraupen nach etwa 2 bis 
3 Tagen schliipften, aber nach weiteren 24 Stunden samtlich als Raupe I 
abgestorben waren!. Wenn die Temperaturen dann wieder fallen, kann 
manchmal von den wenigen Tieren, die durch giinstige Umstinde sich 
haben retten kénnen, Ende August nochmals eine Massenvermehrung?, 
allerdings in viel kleinerem Umfange, ausgehen (vgl. Abb. 2), dann nam- 
lich, wenn die Temperaturen wieder dem Optimum von 29° sich nahern. 


II. Experimentelle Untersuchungen iiber die Wirkungsgréfe 
klimatischer Faktoren bei dem Lebensablauf der Prodenia. 


Um die WirkungsgréBe der auf den Feldern herrschenden Faktoren 
herauszufinden, wurde dem kausal-analytischen Experiment der grofte 
Teil der zur Verfiigung stehenden Zeit gewidmet, einmal weil in der Feld- 
beobachtung lediglich die tatsichlich vorhandenen Temperaturen und 
Feuchtigkeiten herangezogen werden kénnen, zweitens aber besonders 
deswegen, weil die Aufgabe der Reise nicht allein darin gesehen wurde, 
speziell die Ursachen der Massenvermehrung der Prodenia herauszu- 
finden, sondern grundsiatzlich an einem einfachen Beispiel die Reaktions- 
weise von Insekten auf veranderte klimatische Umweltbedingungen zu 
klaren und zwar an einem Objekt, das wahrend seiner Massenvermehrung 
nicht so stark den wechselnden Witterungsfaktoren und jahreszeitlichen 
Schwankungen ausgesetzt ist wie die Insekten in Mitteleuropa. Es wurde 
erwartet, daB solche Organismen eine klarere Reaktion zeigen als die In- 
sekten unserer Breiten. Prodenia littoralis hat in dieser Richtung eine 
ausgezeichnete Reaktionsfaihigkeit gezeigt. Als besonderer Gliicksum- 
stand erwies sich bei den Versuchen, dafs die Zimmertemperatur des La- 
boratoriums konstant im Optimum fiir Prodenia bei 29—30° C lag und 
auch im Hochsommer durch systematisches Liiften und Sprengen ange- 
nahert so tief gehalten werden konnte, eine Tatsache, die sehr viel zu dem 
erzielten giinstigen Ergebnis der Untersuchungen beitrug. 

Die Lebensdauerkurve als Temperaturfunktion lag in ihrer allge- 
meinen Gestalt bei Beginn der Untersuchungen fest und ist in Abb. 4 
wiedergegeben®. Unter Beriicksichtigung der bisher giiltigen Voraus- 
setzungen fiir die van’ Horrsche (RGT) Regel und auch fiir die Warme- 
summenregel muBte die Temperaturskala in drei Gebiete eingeteilt wer- 
den, die als vitale Zone, kritische Warme- und Kiiltezone bezeichnet 


 Vgl. dazu auch die Beobachtungen von Draper. 
2 Auch Krrae sagt 8. 42 fiir deutsche Verhaltnisse, daB selbst ein geringer 


Prozentsatz der Tiere in der Lage ist, im nachsten Jahre eine neue Kalamitat 
hervorzurufen. 


3 Naheres dariiber siehe E. Jantscu (1929) 
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wurden. Auch im Rahmen des von mir 1925 und 1927 neu formulierten 
Exponentialgesetzes als umfassendere GesetzmaBigkeit fiir die Ab- 
hangigkeit der Entwicklungs- und Lebensdauer von der Temperatur 
konnte diese Einteilung ohne weiteres beibehalten werden. Fraglich 
blieb aber, wie die diese Zone begrenzenden kritischen Punkte (kritischer 
Warme- und kritischer Kaltepunkt) biologisch faBbar waren, d. h. an 
welcher Stelle der Temperaturskala sie auf Grund des Verhaltens der In- 
sekten in den verschiedenen Temperaturen zu setzen, ob und wie sie als 
biologisch ausgezeichnete 
Punkte zu definieren wa- 
ren. Die Frage nach der 
Lage dieser Punkte ist des- 
halb besonders_ wichtig, 
weil sie als mathematische 
Nullpunkte fiir die funk- 
tionale Erfassung der Le- 
bensdauerkurve anzu- 
sehen sind, die dann die 
Grundlage fiir die Berech- 
nungsmoglichkeit der Le- 
bens- und Entwicklungs- 
dauer der Insekten fiir alle 
Temperaturen, auch fiir 
die nicht experimentell 
untersuchten Zwischen- 
temperaturen ist. Weiter 
kommt hinzu, daB fir 
diese Berechnungsmdég- 
lichkeit _selbstverstand- ie caillere 
liche Voraussetzung ist, ; Ternperatur 

daB biologische Reaktions- Abb. 4. Die Remspecetuapbtegiaielt der Lebensdauer eines 
konstanten existieren. Wie ; 

diese aber beschaffen sind, wie sie definiert werden miissen und ex- 
perimentell gefunden werden kénnen, war eine vollkommen offene Frage. 
Mit diesen grundsatzlich und methodisch wichtigen Grundlagen, die fiir 
eine im Sinne der Physik quantitativ arbeitende Biologie notwendige 
Voraussetzung sind, stehen eine Reihe von Teilfragen in unmittelbarer 
Beziehung, die sich aber im Laufe der Arbeit besser besprechen als hier 
auffiihren lassen. Hingewiesen sei beispielsweise nur auf den Begriff der 

icklungsgeschwindigkeit. 

ei eakinen wurde so ariel: daB versucht wurde, die Dauer der 
einzelnen Entwicklungsstadien und des ganzen Individualzyklus in den 
verschiedenen Temperaturen festzulegen und zwar unter Beriicksich- 
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tigung eines zweiten untrennbar mit der Temperatur verbundenen Fak- 
tors, der Feuchtigkeit. Dabei wurde unterschieden zwischen der Dauer- 
wirkung der Temperatur und der kurzdauernden EKinwirkung mit nach- 
folgender Uberfiihrung in das Optimum. Besonders wurden die oberhalb 
des Optimums liegenden Temperaturen gepriift, um den Charakter des 
kritischen Warmepunktes herauszufinden, und zwar hauptsichlich des- 
wegen, weil hier mit wesentlich kiirzeren Zeiten zu rechnen war als bei 
tieferen Temperaturen. Zur Konstanthaltung der Feuchtigkeit benutzte 
ich feuchte Salze in Exsikkatoren und Wageglischen, die eine bestimmte 
Wasserdampfspannung iiber sich erzeugen. Naheres dariiber wird weiter 
unten ausgefiihrt. 

Als Feuchtigkeitsoptimum im Temperaturoptimum wurde fir Pro- 
denia etwa 90—95% gefunden. Dieses Optimum (29° C, 95% rel. Feuch- 
tigkeit) bezeichne ich bei reichlicher Ernahrung und guter Durchliftung 
als absolutes Optimum, d. i. die Kombination aller optimaler Faktoren. 
Jeder Versuch wurde zweimal taglich nachgesehen und die Raupen mit 
Baumwollblattern, die Falter mit Zuckerwasser gut gefiittert. Gezogen 
wurde in halbkugelférmigen Napfen aus weifem glasierten Steingut 
(Fassungsvermégen etwa 500 ccm) mit weiter Offnung, die einige Zenti- 
meter hoch mit feuchtem Sand gefiillt und durch einen mullbespannten 
Holzrahmen mit Bleiklétzen beschwert verschlossen wurden. Diese 
Methode hat sich fiir alle Stadien gut bewahrt. Den Gang der ungefahr 
1000 Einzelversuche umfassenden Untersuchungen hier anzugeben, 
wirde zu weit fiihren. Er folgt aus der Schilderung der Ergebnisse auch 
ohne weiteres, so dafi ich gleich auf die Befunde selbst itibergehen kann. 


1. Der Verlauf der Entwicklung im Optimum 
und die ,, Weglinge der Entwicklung“. 

Bei den bisherigen Untersuchungen iiber die Abhaingigkeit der Ent- 
wicklung eines Organismus von der Temperatur wurde — auch von mir— 
die Vorstellung zugrunde gelegt, daB die Entwicklungsgeschwindigkeit (v) 
der reziproke Wert der Zeit, d.h. gleich Weg (s) geteilt durch Zeit (t) sei: 


of se 
+e 


Bei dem Vergleich der Entwicklungsgeschwindigkeiten in verschie- 
denen Temperaturen wurde dann s gleich irgendeiner Zahl (etwa 1 oder 
100) gesetzt. Es wurde dabei offen gelassen, was dieser physikalische 
Begriff ,,Weg‘* biologisch bedeutet. Wichtig ist, daB s in allen Tempe- 
raturen den gleichen Wert hatte. Diese Weglinge s besagt aber offenbar 
nichts Anderes als die Entwicklung selbst, d.h. die morphologische Ent- 
wicklung von Stadium zu Stadium, oder fiir die Lebensdauer gesprochen, 
die Entwicklung des Organismus von der Geburt bis zum Tode, d. h. den 
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Lebensablauf!. Unter ,, Entwicklung“ soll nun also nicht mehr, wie es oft 
geschieht, nur die Entwicklung bis zum ausgebildeten Vollinsekt ver- 
standen sein, sondern der ganze Lebensgang einschlieBlich des imaginalen 
Lebens, der mit dem Tode als Endpunkt der Entwicklung abschlieBt. 

Beobachtbar sind natiirlich nur die Zeiten, welche der Organismus 
bis zum Erreichen der einzelnen Entwicklungsstufen braucht. In Tabelle 2 
sind diese Zeiten fiir Prodenia littoralis in 29° bei 90—100% rel. Feuchtig- 
keit wiedergegeben. 


Tabelle 2. Die beobachteten kiirzesten Entwicklungszeiten 
von Prodenia littoralis (Weibchen) in Stunden. 


CCDUTTERS th tee. 26 os ae 4. Heutun ge), pee eee er, aa 192 
Mandibeln werden sichtbar .. 25 5.Hautung.......... 237 
Mandibeln dunkelbraun ... . 35 Verwandlung in Prapupa .. . 300 
EPEAT OS SCI WALZ: 6 Oc. cies) 3.0 .« 402) Verpup pune emer eet oy ee ne 320 
Schliipfen der Raupe ..... 45 Schliipfen des Falters ..... 482 
LIfe BEAT LAYER A oa a SQ! se ellett ss pra rem ences he .0 s 506 
Pep AtUh ONS aati >) ise Go as ee ar 1207S KritischesieAl erase. ar ene 722 
SHAUN Soy (0 ethos Mer LO Tp iGreisentod eng ee ota ea dea 938. 


Diese Zahlen sind durch unmittelbare Beobachtung in der Art ge- 
wonnen, dafi immer die Zeiten derjenigen Individuen einer Population 
gewahlt wurden, welche die kiirzeste Zeit bis zur Erreichung der betref- 
fenden Entwicklungsstufe bendtigten, weil es sich namlich darum han- 
delte, festzustellen, in welcher kiirzest méglichen Zeit der Organismus 
seine Entwicklung durchlaufen kann. Bei der Festsetzung der tatsach- 
lichen Zeit wurden die Ausfairbezeiten (besonders der Kopfkapsel) nach 
den Hautungen, die durch genaue Beobachtung von gerade gehauteten 
Individuen leicht festzustellen sind, je nach dem Aussehen der Tiere be- 
riicksichtigt. Ferner bleiben die geschliipften Jungraupen, nachdem sie 
die Eischale zum Teil gefressen haben, noch mehrere Stunden auf den 
Kiern sitzen, ehe sie zum Fra auf das Blatt abwandern. Kurz vor der 
Hautung ist die alte Kopfkapsel bereits hochgehoben. Die Puppe ist 
gleich nach der Verpuppung smaragdgriin mit gelben Abdominalseg- 
menten, nach einer halben Stunde treten deutlich orangerote Flecken auf 
den orangegelben Segmenten auf, und das Griin des Thorax verblaft. 
Nach 1 Stunde sind die Hinterleibsringe dunkelorange, die Zwischen- 
segmente gelbgriinlich, Kopf schmutzig orange, Thorax schmutzig grin 
mit einem Ton zum Orange hin. Nach 8 Stunden ist die Puppe leuchtend 
rotbraun und wird dann innerhalb von mehreren Stunden dunkelrot- 
braun. Der Falter ist 7 Minuten nach dem Schliipfen entfaltet. 

Es ist Sache der Erfahrung, solche Kennzeichen und Ausfarbungen 
zeitlich richtig zu beurteilen, um die wirklichen Entwicklungszeiten so 


1 Richtiger ware natiirlich, den Lebensgang bei der befruchteten Eizelle 
beginnen zu lassen. Unter Geburt ist hier die Ablage des Eies verstanden. 
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genau ZU ermitteln, wie es innerhalb der Beobachtungsgrenzen moglich 
ist. Die morphologisch durch Schliipfen von Raupe und Falter, durch die 
Hautungen und durch die Verpuppung gekennzeichneten Entwicklungs- 
stufen unterliegen der Beobachtung unmittelbar, ebenso das durch die 
Verkiirzung des Raupenkérpers nach dem Einspinnen im Erdkokon er- 
kennbare Pripupastadium. Der Eintritt der Geschlechtsreife laBt sich 
durch Serienversuche ermitteln, wenn eben geschliipfte Falter z. B. 5, 10, 
20 usw. Stunden im Optimum isoliert gehalten, dann potente Mannchen 
zugesetzt und nach wenigen Stunden wieder entfernt werden. In gleicher 
Weise laBt sich das kritische Alter, d. h. das Ende der Begattungsfahig- 
keit, festlegen, indem nach einer Reihe von Tagen den jungfraulichen 
Weibchen Mannchen zugegeben werden, die dann allerdings nicht ent- 
fernt zu werden brauchen. Fiir die Festsetzung der. Dauer des Greisen- 
alters dient die langste im Optimum zu beobachtende Lebensdauer unbe- 
gatteter Weibchen als Falter im Verhaltnis zur vorimaginalen Entwick- 
lungsdauer?. 

Setzt man nun, wie das ja bisher in ahnlicher Form geschah, den nun- 
mehr als ,,Weglinge der Entwicklung“ zu bezeichnenden Lebensablauf 
von der Geburt bis zum physiologischen Alterstod im absoluten Optimum 
s = 100 (bei unbegatteten Weibchen), so wiirde sich aus der fiir diesen 
Lebensablauf benétigten Zeit ¢ (= theoretische Lebensdauer) eine Ge- 
schwindigkeit v = s/t = 100 : 938 = 0,1066 errechnen, die fiir den 
ganzen Entwicklungsgang, also auch fiir jedes Stadium Giiltigkeit hatte. 
Ks stellte sich jedoch heraus, dai die Entwicklungsgeschwindigkeit zu 
niedrig fiir die Anfangsentwicklung und zu hoch fiir die Entwicklung im 
spateren Alter ist, wir also in der GréBe v = 0,1066 eine Durchschnitts- 
geschwindigkeit vor uns haben. Hinzu kommt, wie unten ausfiihrlich be- 
handelt wird, da die Zeiten fiir die Entwicklungsstufen allein nicht ge- 
niigen, um den Gang der Entwicklung in den verschiedenen Temperaturen 
vergleichsfahig darzustellen, sondern daB auBerdem eine zahlenmagig 
fafsbare Grofe fiir die Entwicklung selbst, d. h. fiir die ,,Weglinge der 
Entwicklung“ nétig ist. 

An sich wiirde sich zwar gema®B der Gleichung s = vt mit Hilfe der 
Durchschnittsgeschwindigkeit v aus der beobachteten Zeit ¢ fiir jede Ent- 
wicklungsstufe ein zugehériger s-Wert errechnen lassen, der dann als 
Zahl die betreffende Stufe kennzeichnet. Das setzt aber voraus, daB tat- 
sichlich die Entwicklung einer gleichformigen Bewegung entspricht, wie 
sie ja die Formel s = vt darstellt. Da aber in einem solchen Falle die Be- 
wegung niemals zur Ruhe kommt, die Entwicklung dagegen einen Still- 
stand im Tode hat, kann biologisch die Definition der Geschwindigkeit 


1 Mannchen wurden bei Prodenia in dieser Richtung nicht naher untersucht. 


Das Verhalten der Mannchen muB spater natiirlich ebenfalls in das System ein- 
gefiigt werden. 
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als v = s/t nicht voll geniigen. Es mu8 vielmehr, wenn der Vergleich mit 
Bewegungsvorgingen beibehalten wird, eine verzogerte Bewegung als 
Bild der Entwicklung zugrunde gelegt werden, die im einfachsten Falle 
der Formel s = vt — '/y gt? entspricht, in der g eine Verzogerungskon- 
stante und v die Anfangsgeschwindigkeit bei der Bewegung ist. Fiir die 
Entwicklungsvorgiinge sei diese GréBe v mit P benannt und biologisch 
als Entwicklungspotenz gekennzeichnet. Als Grundvorstellung dient da- 
bei, daB durch das Altern des Organismus Widerstiinde sich geltend 
machen, die, wie ich in friiheren Verdffentlichungen ausgefiihrt habe, in 
einer Altersveranderung der Zellkolloide, die z. B. in einer Viskositits- 
anderung sich kundtut, ursichlich begriindet sind. Ohne diese Wider- 
stande wiirde tatsachlich die Entwicklung gema® s = vt immer weiter 
gehen miissen und nicht durch einen Tod beendet werden kénnen. In 
Wirklichkeit ist das natiirlich nicht der Fall, so daB der Entwicklungs- 


1 
weg s durch Subtraktion des Gliedes , gt? einen Héchstwert erhalt. 


Setzt man im absoluten Optimum diesen Endwert s = 100, so ergibt sich 
die Bestimmung der Konstanten P und g wie folgt: Wenn 


if 
s = Pt — gg? (1) 
ist, dann ist die Geschwindigkeit 
ds 
Wes ep 2 
her ger ee ek (2) 


Die Entwicklungsgeschwindigkeit ist also keine konstante GréBe, wie 
wir bisher sagten, sondern andert sich mit der Zeit und wird im Tode 
(also fiir s = 100) gleich Null (siehe den Stab v der Tabelle 3). Im Opti- 
mum sei nun die Lebensdauer Ly und g = go, dann ist im Tode v = P 
—g Ly, = 0 und 


ee (3) 


i 
Gleichung (1) wird dann fir t = Lo = 3, 2 
Byte A105 (4) 
29 
Aus Gleichung (3) und (4) ergibt sich fiir Prodenia littoralis: P=. 
0,2132 und gy = 0,00022727. 
Mit diesen GréBen P und gy ist nun mit Hilfe der Gleichung 


s 


1 
ae 9 gol 


fiir jede Entwicklungsstufe, deren Zeit ¢ wir durch die Beobachtung 
kennen, ein zugehériger s-Wert fiir die Entwicklung im Optimum zu er- 
rechnen: In Tabelle 3 sind diese s-Werte fiir jede Entwicklungsstufe 
wiedergegeben. Zu bemerken ist, daf die unter ¢ angefiihrten Zeiten zum 


Z.{ Morphol. u. Okol, d. Tiere Bd, 17. 93 
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Teil kiirzer sind als die in Tabelle 2. Sie entsprechen aber genauer den 
wirklichen Zeiten und sind gemiB dem Verlauf der Entwicklung nach 
kurzdauernder Einwirkung hoéherer Temperaturen verbessert worden. 
Auf die Methode, wie durch solche Versuche genauere Zahlen zu erhalten 
sind, kann erst spiter eingegangen werden. Weiter ist aus der Formel 
y= P —gQot 
auch die zu jeder Entwicklungsstufe gehorige Entwicklungsgeschwindig- 
keit v ebenso leicht zu errechnen. Die Tabelle 3 gibt! dann noch die Dauer 


Tabelle 3. Der Verlauf der Entwicklung im Optimum. 1¢ ist die beobachtete Zeit in 
Stunden, s der daraus als ,,Weglange der Entwicklung“ errechnete Zahlenwert 
fiir die Entwicklungsstufen. Der Verlauf der Entwicklung entspricht einer gleich- 
maBig verzégerten Bewegung. 


Ge- 
Zeit Wee | schwin- 
| digkeit Stadium 


Jedes Stadium 
Entwicklungsstufen 


in ¢ 


0 | 0 (10,2132 


Geburt . | 
(= P) 

Mandibeln werden | Ei ohne dubere 
IMA og g AG S 25 5,26 0,2075 Kennzeichen . 25 5,26 

Mandibeln dunkelbraun}| 35 . 7,32 0,2053] Ei hell mit Man- 
| dibeln . . . . | 10 | 73,06 

Ei wird schwarz. . . 40 | 8,35 0,2041] Ei tiefgelb mit 

dunklen Man- 
dibeln =... ol 5 | 1,08 
Schliipfen der Raupe. 45 | 9,36 0,203 | Hi schwarz .. . Boe DOL 
(auton Seen en 84 | 16,92 0,1941] RaupeI .... 39 | 2.56 
DCIS RUAN AL ce Hote 107 | 21,96 \0,1889] Raupe IZ... . 23 5,04 
3. Hiutung. . . . . | 147 | 28,91 0,1798] Raupe ET . .. | 40 | 6,95 
4, Hiutung. . . . . | 180 | 34,76 01724] Raupe IV ...| 33 5,85 
5. Hautung . . . . . | 219 | 41,28 0,1635] Raupe V... . 39 6,52 
Verwandlg. inPripupa | 283 | 51,64 0,1489] Raupe VI... . | 64 © 10,36 
Verpuppung. . . . . | 303 | 54,19 0,1444] Prapupa ... . 20 2,55 
Schliipfen des Falters | 435 | 71,2 0,1145] Puppe .... . | 132 | 17,01 
Reiter . . | 459 | 73,93 10,1091] Reifung. .~. ... | 24 | 2,78 
Kritisches Alter. . . | 720 | 94,35 0,0497] Geschlechtstier . | 261 | 20,42 
Greisentod . . . . . | 938 (100 0. f Greisss oe a ees 


der einzelnen Stadien und die GréBe des Entwicklungsweges von Stufe 
zu Stufe an. Daraus ist zu ersehen, das die Entwicklung in der Jugend 
sehr rasch, im Alter dagegen viel langsamer vorwirts schreitet. So ge- 
braucht z. B. das Ei wahrend der Embryonalentwicklung von der Ge- 


1 Durch diese Tabelle 3 sind die frither von mir (1929) verdffentlichten Daten, 
welche auf den Zeiten der Tabelle 2 fuBten, iberholt. 
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burt bis zum Erscheinen der Mandibeln 25 Stunden fiir 5,26 Entwick- 
lungs (= Weg-)einheiten, der Falter dagegen fiir 5,65 Entwicklungsein- 
heiten 218 Stunden; Raupe II entwickelt sich in 23 Stunden durch 
5,04 s-Einheiten hindurch, der J ungfalter aber in 24 Stunden nur durch 
2,73 s-Einheiten. 

Diese Darstellungsart fiir die Weglinge der Entwicklung hat grund- 
satzliche Bedeutung. Man hat nimlich nunmehr fiir die Entwicklung 
nicht mehr allein morphologische Charaktere (Ei, Raupenstadien, Puppe, 
Falter), sondern fiir jedes Entwicklungsstadium kann eine Zahl gesetzt 
werden, die eindeutig den Entwicklungszustand kennzeichnet. Wenn 
z. B. Prodenia eine Entwicklung bis s = 9,36 durchgemacht hat, so heiBt 
das, da} die Raupchen gerade aus dem Ki schliipfen, oder bis s = 38, dal 
eine Raupe mitten im Stadium V steht. Andererseits kann man genau 
bestimmen, dafi nach ¢ = 10 Stunden der Embryo sich bis zu s = 2,02 
entwickelt hat. Es wird spater deutlich werden, welche Bedeutung diese 
zahlenmafige Charakterisierung des Entwicklungsstadiums z. B. fiir die 
Vorausberechnung des Todpunktes nach kurzdauernder Einwirkung 
schadlicher Temperaturen hat, ja es wird die Rechnung iiberhaupt erst 
dadurch erméglicht. 

Diese Zahlen fiir die Weglange der Entwicklung geben nicht etwa an, 
wieviel Prozent der optimal moéglichen Lebensdauer das Insekt zuriick- 
gelegt hat, sondern es handelt sich hier um eine vollig neue Hinheit fiir 
den Entwicklungsverlauf, die ich s nenne, und welche die Entwicklung 
ebenso miBt, wie etwa Celsiusgrade die Temperatur. Da im absoluten 
Optimum eines Organismus die Lebensdauer mit einem physiologischen 
Alterstod abschlieBt und wir die Entwicklung von der Geburt bis zu die- 
sem normalen Greisentod gleich 100 Kinheiten setzen, existieren s-Werte 
kleiner als Null und gré8er als 100 biologisch nicht. 

Die Notwendigkeit einer solchen zahlenmafigen Charakterisierung 
der Weglange der Entwicklung ergab sich zwangslaufig, als es sich bei den 
Versuchen darum handelte, den EinfluB soleher Temperaturen herauszu- 
finden, die in der Nahe des gesuchten kritischen Warmepunktes lagen. 
Die in Abb. 4 eingetragene vitale Zone mufte namlich bei tatsachlichem 
Vorhandensein eines kritischen Warmepunktes sich dadurch auszeich- 
nen, da® in ihr s = 100 blieb, d. h. keine Verkiirzung des Entwicklungs- 
weges eintrat. Wie aus der Lebensdauerkurve in Abb. 4 hervorgeht, ist 
ja die Lebensdauer als solche zeitlich in allen Temperaturen verschieden. 
Es war also durch die GroéBe der Lebensdauer allein ein direkter Ver- 
gleich nicht méglich. Durch Dauerversuche und durch mannigfach in der 
Expositionszeit variierte Experimente mit kurzdauernder Einwirkung 
verschiedener Temperaturen auf Eier und Raupen, die, ins Optimum 
zuriickgebracht, weiter beobachtet wurden, ergab sich, daB eine vitale 
Zone in dem oben gekennzeichneten Sinne, also auch die entsprechenden 

23* 
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kritischen Punkte nicht existieren. Es zeigte sich vielmehr, daB in Wirk- 
lichkeit schon bei Temperaturen, die wenig auBerhalb des Optimums 
liegen, Schaden eintreten, die bei Temperaturen nahe dem Optimum sich 
in einer zur Gesamtlebensdauer relativen Verkiirzung der Falterzeit, bei 
etwas héheren Temperaturen dann auch durch St6rungen in der ge- 
schlechtlichen Tatigkeit, der Befruchtungsfahigkeit und der Eiproduk- 
tion geltend machen. Je weiter die Temperaturen vom Optimum entfernt 
liegen, desto groBer ist die Schadigung, so dafi sukzessive der Tod als 
Falter, als Puppe, Raupe oder Ei erfolgt. Die Lebensdauer allein ergibt 
also keinen Makstab fiir die GréBe der Schadigung, da sie ja (Abb. 4) teils 
gréBer, teils kleiner als die Lebensdauer im Optimum ist. 


2. Die Beobachtungen iiber den Verlauf der Entwicklung 
in héheren Temperaturen. 

Um an den umstrittenen kritischen Warmepunkt heran zu kommen, 
ging ich nicht wie bisher von den mittleren (vitalen) Temperaturen, son- 
dern von héheren aus, bei denen die Schadigungen offensichtlich waren. 
Methodisch wurde genau so verfahren wie bei den Versuchen im Opti- 
mum. Benutzt wurden in der Regel etwa 50—100 Kier und mehr fiir 
jeden Versuch, die meist nachts im Optimum abgelegt worden waren. 
Besonderer Wert wurde auf die Hautungszeiten der Raupen gelegt, da 
mit ihnen am einfachsten zu arbeiten war. Die beobachteten Zeiten sind 
in Tabelle 4 wiedergegeben'. 

Bei den Berechnungen kam es hauptsachlich darauf an, die beob- 
achteten Zeiten fiir alle Entwicklungsstufen und fiir die in der betreffen- 
den Temperatur beobachtete Lebensdauer nach denselben Gesichts- 
punkten wie im Optimum zu erfassen, d. h. ebenfalls unter dem Bilde 
einer verzégerten Bewegung. Desgleichen muBte der Endwert der Ent- 
wicklung in dieselbe Formel mit ihren Konstanten eingehen. Wenn ich 
gleich hier erwaihne, dafi das Gleiche auch fiir die Beobachtungen tiber die 
kurzdauernde Wirkung dieser Temperaturen bei Weiterzucht im Opti- 
mum gilt, so ist verstindlich, daB es vielen Hin- und Herrechnens be- 
durfte, ehe das Gesamtverhalten von Prodenia in den einzelnen Versuchen 
durch einheitliche Formeln mit gleichen Temperaturkonstanten zur Dar- 
stellung gebracht werden konnte. Ich erwihne dies besonders deswegen, 
weil es nicht angeht, das gesamte Protokollmaterial und den Gang der 
Rechnungen hin und zuriick hier wiederzugeben, aber dadurch, daB es ge- 
lang, die errechneten Zeiten fiir jedes Entwicklungsstadium sowohl bei 
den Dauerversuchen wie bei den Beobachtungen im Optimum nach 
kurzdauernder Einwirkung der verschiedenen Temperaturen mit den 
experimentell gefundenen Zeiten innerhalb der Beobachtungsgrenze in 


_ | Gearbeitet wurde in Brutschranken der Fa. Lautenschlager, Berlin, mit elek- 
trischer Heizung, deren Temperaturen sehr gut konstant waren. 
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Ubereinstimmung zu bringen, haben die Vorstellungen von dem Ver- 
lauf der Entwicklung eine gesicherte Grundlage erhalten. 

Unter Beriicksichtigung der im Optimum gewonnenen Erkenntnisse 
wurde auch hier zunachst die Formel einer verzdgerten Bewegung 


1 
$= Pi ar 


zugrunde gelegt, in der naturgemaf g in jeder Temperatur einen anderen 
Wert haben muf, da der Grad der Verzégerung jedesmal unterschiedlich 
ist. Es ist dann die Lebensdauer in der Temperatur 7' (vgl. Glei- 
chung [3]), die mit L, bezeichnet werden mag, 


P 
Ly = ; (5) 
und der Endwert der Entwicklung 
Pp? : 
S JES 29 : (6) 


Um zu den beobachteten Zeiten t fiir die einzelnen Entwicklungsstufen zu 
gelangen, wird die Gleichung (1) nach ¢ aufgelést: 


1 Lad 
t= —(P — P= 29s), (7) 


in die dann der betreffende s-Wert fiir diejenige Entwicklungsstufe ein- 
gesetzt wird, fiir welche die Zeit t errechnet werden soll. Diese Gleichung 
gilt jedoch nur, wenn von frischgelegten Kiern mit der Anfangsgeschwin- 
digkeit P ausgegangen wird. In Tabelle 4 hatte aber das Ausgangs- 
material, da die Eier wahrend der Nacht abgelegt und erst morgens ge- 
funden wurden, bereits eine Anzahl von Stunden im Optimum gelegen, 
und es mul diese Zeit mit beriicksichtigt werden, weil die Entwicklung 
schon begonnen hatte, als die Kier in die Temperaturen gebracht wurden. 
Die nach verschiedenen Stunden (to) erreichte Entwicklungsstufe sei mit 
So, die zugehdrige Entwicklungsgeschwindigkeit mit ») bezeichnet. 
Dann ist entsprechend den Formeln des Optimums 


1 
so = Pt — 5 got, 
vo = P — goto. 


In Tabelle 5 sind fiir mehrere Zeiten die entsprechenden Werte ange- 
fiihrt. 


Tabelle 5. Die Entwicklung von eben gelegten Eiern im Optimum. 


Que PS SS roe ea ; 

ipliome D 3 Lamar Lea fre 14 
Sela 0,689 | 1,485 2,121 (| = 2,543 2,963 
%  0,2132 0.2128. |, 10,8146 02109  0,2105 0,21 


; Da — wie gesagt — meist nur mit Eiern gearbeitet werden konnte, die 
wahrend der Nacht abgelegt waren, lag die Zeit ty nicht genau fest. Es 


uber die Wirkung der Umweltfaktoren auf Insekten. I. 359 


mubte also versucht werden, mit mehreren to-Werten und dem ent- 
sprechenden s) und vp den beobachteten Verlauf zu errechnen. Es stellte 
sich bei der Berechnung heraus, da das Ergebnis dann als gentigend an- 
gesehen werden konnte, wenn der errechnete Wert kleiner als der beob- 
achtete war. Daf der berechnete Wert manchmal bedeutend kleiner ist 
als der beobachtete, hat seine besonderen biologischen Griinde, auf die 
aber erst spater eingegangen werden kann. 

Bei Einbringen in die héhere Temperatur haben also die Eier bereits 
die Entwicklungsstufe s, mit der Geschwindigkeit vo erreicht, so daB die 
Entwicklung in der Temperatur 7’ nach der Gleichung 


1 
S—S=vt—>sgt (8) 
weiterlauft. Dann ist 
1 / as 
t= Pp vo — Jv, — 2g(s — s0)) (9) 


Mit dieser Gleichung gelingt die Berechnung nach Tabelle 4 fiir alle 
Temperaturen von 34-—40°. In allen Tabellen bedeutet das leere Feld, 
daB genaue Beobachtungen an dieser Stelle nicht vorliegen, das Kreuz, 
daB hier der Organismus bereits abgestorben ist. In Tabelle 4 ist im all- 
gemeinen mit ft) — 10 gerechnet worden, nur da, wo die errechnete Zeit f, 
d.h. die Zeit, welche der 
Organismus in der betref- 
fenden Temperatur zu- 
bringt, gréBer als der be- 00 
obachtete Wert ist, ist 800 
als zweite Zahl die mit 7 
t= 14 errechnete Zeit « 
(mit einem Stern ver- § 


Prapupa 


sehen) beigefiigt. tie Pope a 

Fir 33°und nochnaher S& “0 Rapee 

dem Optimum gelegene 300 Raupe IV 

Temperaturen reicht aber oe Huipe I 
: QL/De 

die Formel nicht mehr ire R oe 77 


. Genaue Einzelver- Fi 
aus : 2 re - tiller oes - 
suche liegen hier nur fiir 9 30" at” aa” 3B at 35 Sena ree) 

ul i CMPErarur 
a ae Ne Abb. 5. Die Lebensdauer von Prodenia in uberoptimalen 
rigere Temperaturen (31°) Temperaturen. Die Abschnitte zeigen an, in welchem Ent- 


k6nnen nur gelegentliche wicklungsstadium der Temperaturtod erfolgt. 

Beobachtungen an Grofzuchten herangezogen werden, ; die einen An- 
haltspunkt fiir die Lebensdauer (vgl. Abb. 5) ER h Im tibrigen muBten 
die Werte fiir L, und Sp graphisch interpoliert werden. Jedoch zeigen 
die Versuche in 33° und der Verlauf der Lg-Kurve in Abb. 5 mit aller 
Deutlichkeit, da hier eine andere Art einer verzdgerten Bewegung 
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vorliegt, die anscheinend fiir den ganzen Verlauf der Lebensdauerkurve 
in der vitalen Zone der Abb. 4 gilt, wo Ly > Ly ist. Die Bewegung, 
welche nach den bisherigen Formeln als gleichmabig verzdgert angesehen 
werden konnte, wird hier ungleichmabig verzégert. 
Um die Art dieser Ungleichmafigkeit heraus zu finden, wahlen wir als 
Grundlage den Verlauf der Lebensdauerkurve in Abb. 5 und die Kurve 
des Endwertes der Ent- 


bd wicklung Sp in Abb. 6, die 
40 das Endergebnis aller Be- 
x 80 ge: obachtungen und Berech- 
& 20 nungen zeigen Die Kurven 
Ks bringen zum Ausdruck, 
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Abb. 6. Der Endwert der Entwicklung von Pyodenia in 
iiberoptimalen Temperaturen. 


der Entwicklung in den 
betreffenden Temperatu- 
ren von Prodenia littoralis 
erreicht werden kann!, und 
in welcher kiirzesten Zeit 
diese Entwicklung még- 
lich ist. Um die Verlan- 
gerung der Lebensdauer 
in Temperaturen wenig 
oberhalb des Optimums 


(und auch fiir Temperaturen kleiner als 29°) zu: erhalten, muf in Glei- 
chung (5) noch eine GroBe h zugefiigt werden”, so dah 


P+h 
a (10) 
g 
wird. Daraus folgt (vgl. die Ableitung von Gleichung [3]), dak 
v=P+h-—gt (11) 


ist. Andererseits kann aber der Endwert der Entwicklung S,, niemals 
groBer als 100 sein, so das die der Gleichung (6) entsprechende Beziehung 


um einen bestimmten Betrag AK, wieder verkleinert werden mub: 


(P+h)? | 


Sy ee Vi 


29 


(12) 


1 Kine Parallele zu diesem S,-Wert bietet bei Pflanzen die erreichte End- 


lange des Wachstums in verschiedenen Temperaturen (siehe SILBERSCHMIDT) 


2 Eine Verkleinerung des g-Wertes ist nicht angangig, da g immer gréBer als 
go bleiben mu, weil sonst an irgendeiner Stelle der Temperaturskala (vgl. Abb. 7) 


g wieder gleich g, werden miifBte. 
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Dieser Wert entspricht der Integrationskonstante A bei der Integration 
der Gleichung (11): 


; 1 
s = fodt = Pt— ,g®@+ht—K. (13) 
Daraus folgt 


1 : Petes ae 
t= (P+h— iP +h) — 296 + K)} 


oder unter Beriicksichtigung einer schon im Optimum begonnenen Ent- 
wicklung in der Zeit ty: 


1 : bed: : 
i= ‘ (vo + h — (vo + h)? — 2g(s — 5 + R)}- (14) 


Die mit Hilfe dieser Gleichungen durchgefiihrten Berechnungen 
fihren zu Werten, welche in Tabelle 6 niedergelegt sind, nach denen die 


Tabelle 6. Die Lebensdauer (L,), der Todpunkt (Sp) und die Gréfe der Kon- 
stanten gemaB dem Verlauf der Entwicklung unter dem Bilde von ungleichmafig 
verzogerten Bewegungen. 


| Quadratische Gleichung Kubische Gleichung 


iy Ly Sr oT 7 

| h 10-8 -h | Cr 
299 | 938 100 0,0002273 0 0 0 0 
30° | 980 99,4  — 0,000228 0,0101 10 21460) 03,2 
31° | 1050 98,7 —-0,000229 0,027 | 27,3 4,96 8,4 
32°_| 1007-97 0,00028 0,0183 19,5 3,62 7,4 
3° | 890) 91 0,000244 0,0038 5,7 0,969 50°33 
34° | 712) 75,9 | 0,0003 0,0003 ~ 0 ~0 ~0 
35° | 507 54,1. | 0,00042 0,0001 ~ 0 0 hate 
36° | 333 35,5  0,00064 ~0 0 0 | 0 
37° | 218 |. 23,2" | 0,00098 0 0 0 0 
38° | 150, 16 | 0,00142 | 0 on) 0 0 
39° | 109] 11,6 | 0,00195 | 0 0 0 0 
40° 85 | - 91 | 00028. | 0 0 0 0 


Kurven in Abb. 5, 6, 7 und 8 gezeichnet wurden. Die Werte von Kp er- 
geben sich auf sehr einfache Weise durch Vergleich der Gleichung (12) 
chne Ky mit den Werten fiir S, in Abb. 6. Es laBt sich jedoch leicht 
durch ein Gedankenexperiment ableiten, da in der Gleichung (13) die 
GréBe K nicht fiir alle Zeiten t gleich K, sein kann. Nehmen wir an, die 
Kier blieben nur fiir wenige Sekunden in der Temperatur 7’, so ist natur- 
gemaB Pt —1/. gt? + ht sehr klein und zwar kleiner als Kp; also miibte 
s einen negativen Wert erhalten, was biologisch ohne Sinn wire. Das 
hei®t aber, dab K eine Funktion der Zeit ist: 
Ke (2): 


Damit wird aber in Gleichung (13) an Stelle von K ein weiteres Glied mit 
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 eingefiigt und die dann neu anzugliedernde Integrationskonstante A’ 
ware wiederum eine Zeitfunktion usw. Von vornherein lag es nahe, fiir 
die ungleichmabig verzégerte Bewegung die bekannte Gleichung 


1 1 
ies Va == 9 gi® + g ht —C (15) 


zu wahlen, und es wurde auch mit Erfolg versucht, mit dem ¢ dieser 
Gleichung die beobachteten Werte der Tabelle 4 fiir 33° zu berechnen. 


v=Pth-gl 


goo 


I 
| go0t2'- 


00070 \- 
90008 - 
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Abb. 7. Die Verzogerungskonstante g als Temperaturfunktion. Beifigur: Der Abfall der 
Entwicklungsgeschwindigkeit als Zeitfunktion. 


Da es aber schon mit Gleichung (14) gelang, die Rechnung bis in die Be- 
obachtungsgrenze zu fiihren, wie die Zahlen in Tabelle 4 belegen, ist eine 
sichere Entscheidung zwischen den Gleichungen (13) und (15) durch die 
Hautungszeiten nicht méglich; jedoch zeigen die Zahlen der Tabelle 6 
rechts durch den kleineren Wert Cp (fiir den ganzen Entwicklungsver- 
lauf), dai die ersten drei Glieder der Gleichung (15) sich weit mehr dem 
Sip-Wert der Abb. 6 nihern, als es bei der Gleichung (13) der Fall ist. 
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Aber auch C muB ebenso wie K eine Zeitfunktion sein, so da wir da- 
mit zu einer Reihenentwicklung kommen, die wahrscheinlich folgende 
Form hat: 


Pies gt? he® h't* h''t® 


oN Shay Be 5! 


Ks bedarf weiterer Untersuchungen besonders in der vitalen Zone der 
Temperaturen, um den Charakter dieser Reihe genauer festzulegen. Es 
sei darum hier nur kurz an einem einfachen Fall angedeutet, welcher Art 


ae 
/eichung 


hub. Gleichurg 


Lr 
Jemperotur 


Abb. 8. Die Temperaturabhingigkeit der Konstanten h, Ky und Cy. 


die Summenformel der Reihe vermutlich sein wird. Es ist der sinus 


hyperbolicus ¢ 


Dann ist: . ; : x i ; 
Sint 00) (eh Ca kao, tay an TR 


i i irkli it di i icht so einfach sein und 
* Natiirlich werden in Wirklichkeit die Beziehungen nic 
eases fA astaniten haben als die Zahl e. Aus diesem Grunde besonders werden 
die hyperbolischen Funktionen herangezogen werden miissen. 
* 
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Kurvenmaig entspricht der Verlauf solcher Funktion dem biologi- 
schen Tatbestand besser, weil die Parabel der Gleichung (1) nach Er- 
reichung des Hoéchstwertes (s = 100) wieder absinkt, wihrend die ex- 
ponentiale Funktion auf der gleichen Hohe verbleibt. Die Entwicklung 
ist irreversibel, die Bewegung z. B. beim Wurf nach oben dagegen re- 
versibel. 

Da auch die logarithmische Reihe ahnlich gebaut ist wie die obere 
Reihe fiir s, so liegt die Vermutung nahe, daf} die wirkliche Beziehung 
zwischen der Weglainge der Entwicklung s und der Zeit ¢ exponentialen 
baw. logarithmischen Charakter haben, also dem Exponentialgesetz un- 
terliegen wird. Wenn wir z. B. annehmen, dab die Verzégerung ungleich- 
maBig wird nach 

a =-—gthvu, 
d. h. dab e sich mit der Geschwindigkeit andert, so ist 


gat 
rere 


1 
; ping —hv)=t 


g—hv=e"t. 


Dann ist 
ds 1 3 
Ce dt - h g “ai elt) (16) 
1 elt , | 
und Ch — 3 (ge — h |. (17) 


Bevor jedoch genaue Einzeluntersuchungen tuber den Verlauf der 
ganzen Entwicklung in den vitalen Temperaturen vorliegen, miissen wir 
uns mit den Naherungsformeln begniigen, wie sie durch die Anfangs- 
glieder der Reihe gegeben sind, und die Endglieder durch einen Sammel- 
wert A ersetzen. Im allgemeinen wird die quadratische Form der 
Gleichung (13) geniigen, die zunichst den Vorteil einer einfacheren 
Rechnung gegeniiber der kubischen und exponentialen bietet. In dem 
hier bearbeiteten Fall der Prodenia littoralis geniigt sie, wie die weiteren 
Ausfiihrungen zeigen werden, tatsiichlich fiir die vorliegenden Beob- 
achtungen und die Kenntnisse, die wir auch sonst bis heute von dem 
Verlauf der Entwicklung unter Einflu8 der Umweltfaktoren haben. 

Ich sagte schon, daB der Wert Kp in Tabelle 6 nur fiir die Gesamt- 
entwicklung bis zum Tode des Organismus gilt und gleich 

2 
K Maes ee = 5 th 
ist, d. h. nur wenn t= Lp ist. In der Gleichung (13) aber, welche den 
Entwicklungsgang in der Zeit wiedergibt, ist K als Zeitfunktion verander- 


lich. Es muB also z. B. fiir die Embryonalentwicklung ein anderes K ge- 
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wahlt werden als im spiteren Alter. Abb. 9 gibt den Verlauf von K in 
33° wieder. Kine allerdings noch grobe Methode, wie zu dieser Kurve zu 
gelangen ist, zeigt Abb. 10. Fiir frisch gelegte Hier ist 


Meee 
s=(P+hA)i— > 98 — K. 


0 700 200 300 400 500 600 700 800 500 
Z Stunden 


Abb. 9. Der Wert W in 33° als Zeitfunktion. 
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Abb. 10, Die Entwicklungsstufen, welche nach gleichen Zeiten in verschiedenen Temperaturen 
erreicht werden. Naheres im Text. 


Setzen wir nun in diese Gleichung verschiedene Zeiten (¢ = 100, 
300 usw. Stunden) ein und errechnen s, so ergeben sich, da von 34° ab 
K ~0 ist (vgl. Tabelle 6), s-Werte fiir das Optimum von 29° und fiir die 
Temperaturen héher als 349. Da die Zeiten zum Teil langer sind als die 
Lebensdauer in den betreffenden Temperaturen, so erhalten wir fiir den 
punktierten Teil der Kurve in Abb. 10 s-Werte, die biologisch nicht reali- 
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siert sind, da die Entwicklung ja nicht reversibel ist. Die Grenzen der 
biologischen Daten (voll ausgezogene Kurven) sind durch die S.p-Kurve 

der Abb. 6 gegeben. Trotzdem zeichnen wir die ganze Kurve, doth Ver- 
lauf uns nun durch Interpolation den richtigen s-Wert fiir die Zwischen- 
temperaturen gibt, so dafi dann 


1 
Kis(P Ah) tg ee 


ist. Ebenso wie wir hier von frisch gelegten Eiern ausgingen, kann man 
auch jede andere Entwicklungsstufe als Anfang wahlen: 


1 
8 = 8 + (w+ h)t— sgt — K, 


wo der Organismus schon eine Entwicklung bis zu irgendeinem 8 -Wert 
durchgemacht und eine entsprechende Geschwindigkeit v» erreicht hat. 
So erhalt man reichliche Unterlagen fiir den Verlauf der Kurve K = 
f (t), die in Abb. 9 dargestellt ist. 

Mit den Werten dieser Kurve ist der Gang der Entwicklung in 
Tabelle 4 fiir 33° berechnet worden, die zeigt, daB die Rechenmethoden 
auch fiir Temperaturen nahe dem Optimum zunachst geniigen. Der 
letzte Querstab in Tabelle 4 gibt die Gesamtlebensdauer an und ist 
L=t,+t. Im vorletzten Stab ist der Todpunkt (d. i. die Entwick- 
lungsstufe, auf welcher der Tod eintritt), der mit S bezeichnet wird, ein- 
getragen, der sich leicht daraus errechnet, da beim Einbringen in die 
Temperatur mit der Entwicklungsstufe s) die Entwicklungserwartung 


S — So = plas — Kr 
“9 
ist. Dadurch, daB die Kier sich erst 10 Stunden im Optimum entwickel- 
ten, liegt der Todpunkt ein wenig weiter als S, in Tabelle 6, in der fy 
== 0 18h: 

Tabelle 7 gibt die Dauer der einzelnen Entwicklungsstadien in den 
verschiedenen Temperaturen an. Fiir die in Klammern stehenden Zahlen 
ist zu bemerken, dafi ein Teil dieses Stadiums schon wahrend der Liege- 
zeit im Optimum durchlaufen wurde und die Zahlen nur die Zeit ¢ in der 
Temperatur 7 angeben. Auf das Bild, das sich nunmehr iiber den Ver- 
lauf der Entwicklung in verschiedenen Temperaturen ergibt, soll erst 
spiter im Zusammenhang eingegangen werden, wenn die kurzdauernde 
Kinwirkung dieser Temperaturen besprochen worden ist. Beachtenswert 
ist, da bei der Temperatur, wo Ly» = 2 wird, auch S77 = . = 50 
und g = 2 gp ist (35,2). Ob es sich hier um einen Spezialfall bei Prodenia 
oder um eine allgemeine Erscheinung handelt, verdient weiter untersucht 


zu werden, zumal gleichzeitig hier der Nero der Kurven fiir Sp 
und Lp zu liegen scheint. 
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Tabelle 7. Die Dauer der einzelnen Stadien bei Entwicklung in héheren 
Temperaturen fiir 10 Stunden alte Kier (f= 10). 


Stadium Optimum 339 | 340 | 30°; | 362 37° 409 . 

Ei ohne auBere Kenn- 

zeichen . an ae (15) | (16) (16) | (16) | (16) | (17) 
Ei hell mit Mandibeln . 9 ll 10 10 10 13 
Ki tiefgelb mit dunklen 

Mandibeln . 4 | 4 5 (5) 6 8 
Ei schwarz 6 5 5 5 6 10 
Raupe I. 39 38 40 44 46 27ee 
Raupe I 26 27 29 34 55 + 
Raupe II. 39 4] 45 58 76+| 4 
Raupe IV . 33 36 4] 78 + 
Raupe V i 39 42 54 S0FR | eh +f 
Raupe VI. 71 78 133 sb |, ae + 
Prapupa . 17 23 62 + + + 
Puppe. 151A 198 G3 ele + + 
Falter. ADIT 1.186 Bee ai* 3, Es 4c 


3. Beobachtungen tiber den Entwicklungsverlauf im Optimum 
nach kurzdauernder Einwirkung héherer Temperaturen. 

Auch bei diesen Versuchen wurde meist von Eiern ausgegangen, die 
wahrend der Nacht im Optimum gelegt worden waren. Unter optimalen 
Feuchtigkeitsverhaltnissen verblieben die Eier dann eine bestimmte 
Zeit t, in der Temperatur 7 und wurden danach in das Optimum von 29° 
zuriickgebracht und weitergezogen, um die Anderung der Hautungs- 
zeiten durch ein solches kurzdauerndes Erlebnis kennen zu lernen und 
damit die WirkungsgréBe der Temperaturen auch im Stufenversuch 
herauszufinden. Das Ergebnis dieser Versuche ist in Tabelle 8 und 9 
niedergelegt. 

Auch hier wurden wieder die kiirzesten Zeiten aus den Beobach- 
tungen ausgewahlt, welche Prodenia im Optimum benotigt, um die Ent- 
wicklungsstufen zu erreichen. Die wagerechten Striche bedeuten, dal 
diese Stufe noch in der Temperatur 7 erreicht wird. In Tabelle 10 wur- 
den eben geschliipfte Jungraupen verschiedene Zeiten in 40° gebracht 
und ihre Weiterentwicklung im Optimum beobachtet. 

Fiir die Berechnung ergibt sich der Ansatz leicht aus den bisher ver- 
wendeten Gleichungen. Werden eben gelegte Kier in die Temperatur 7 
gebracht, so ist in 7’ nach der Zeit ty 

ae ees 
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Tabelle 10. Entwicklungsverlauf im Optimum nach kurzdauernder Einwirkung 
hoherer Temperaturen (40°) auf Jungraupen mit 8s) = 9,36, % = 0,203; *: so 
= 11,37, vy = 0,2007. 


i 


| 6 Std. 9 Std. 15 Std. 25 Std. 
Neath t beob- / t be- | t beob- | t be- | t beob- | ¢ be | tbeob-| t be- 
achtet | rechnet | achtet | rechnet | achtet | rechnet | achtet | rechnet 
33 | 
1. Héutung .... |< 42} 35 | < 25 ig* |< 32) 30 |< 48) 24 
2, Hautung . ... . |< 65| 64 |< 96) 64 | < 73) 64 |< 95) G2 
| 112 
3. Hautung .. . . | <114} 104 | <138) 106 | < 97 Q7* | <145| 120 
| | | 
palBseos tiene 
4, Hiutung ... . | <162) 141 | <193| 145 | <146! 141* <174| 174 
se 205 | 
5. Hautung ... . | 185) 185 | <283) 191 | <201 192* | 243 
Verwandlung in Pra- | | 
PUPAE tee ate aa 260 | 272 | 299 | | 392 
WVerpuppungya.) @ 280 293 | 328 | _ 450 
Schliipfen d. Falters. 441 | 475 | 720 | + 
LOD anaes w oie woges 828 795 | 729 | 619 


In héheren Temperaturen wird / und K gleich Null. Dann ist 
s = Ph — oe 
Y= P a gui « 
Mit dieser Geschwindigkeit v, und der Entwicklungsstufe s, tritt also der 


Organismus in das Optimum ein. Die Weiterentwicklung geht dann nach 
der Gleichung des Optimums 


8$— 8 = ut — 5 got? 
vor sich. 
Werden die Hier erst nach der Liegezeit t) in die Temperaturen ge- 
bracht oder geht man, wie in Tabelle 10, von einem anderen Entwick- 


lungsstadium aus, das im Optimum erreicht wurde, so ist der Entwick- 
lungsverlauf nacheinander wie folgt: 


I. Der Entwicklungsverlauf im Optimum von der Geburt als Ei bis zu 


der Entwicklungsstufe sy in der Zeit ty. Erreicht wird die Entwicklungs- 
geschwindigkeit vy. 


1 
So = Pio = 5 got, 
Vo = P — goto. 


TI. In der Temperatur T geht die Entwicklung weiter in der Zeit t, 
bis zu der Entwicklungsstufe s, und der Entwicklungsgeschwindigkeit », : 
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ts 
81 = So + (vo + A)tr See Aten s 
— UE 06 ale oe 
oder in héheren Temperaturen 
Ne 
& = 8 + Uh = 9 9ty 
VW = Vo — gi. 

III. Wieder in das Optimum gebracht, entwickeln sich die Tiere bis 
zum Tode, also in der Zeit ¢ bis zum Todpunkt S, wo die Geschwindigkeit 
Null wird. Die Entwicklung selbst verlauft nach: 

1 
S—S& = Wb — 3 got? 


d(s—s 
Cee = at 


Daraus folgt fiir die verschiedenen Entwicklungsstufen im Optimum die 
Zeit 
= (uy = Yur = 2ge(s — s)). 
Jo \ 
Mit dieser Gleichung sind die Daten in den Tabellen 8, 9 und 10 errechnet 


worden. Die Gesamtlebensdauer des Tieres ist 


L=t+h+t, 


in der fir v.= 0-¢ = es ist. Der Todpunkt S errechnet sich aus 
0 
eh 
aT 


Setzen wir nun noch in allgemeiner Form 
U1 =v +h—gh, 


so wird nach der Durchrechnung 


(v + h)? JI —- Jo 
SS — 2 
3 290 : Jo 
h = 
95 = Vo oF A g Jo = the i 
Jo Yo 


Solche Daten fiir L und S sind den Tabellen angefiigt. Wie sich die 
Dauer der Entwicklungsstadien nach der kurzdauernden Wirkung 
hoherer Temperaturen auf das Ei verindert, ist aus Tabelle 11 zu er- 


sehen. , 
4. Uber die Wirkung nichtoptimaler Temperaturen 


auf den Entwicklungsverlauf. 

In den vorhergehenden Abschnitten sollte lediglich gezeigt werden, 
daB die durch die Berechnung gefundenen Zahlen mit den Beobach- 
tungen in gute Ubereinstimmung zu bringen sind. Damit ist belegt, daB 
die abgeleiteten Beziehungen tiber den Grundcharakter der Entwicklung 
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sich den wirklichen Verhiltnissen gut genug anpassen. Das wird aber 
weiter bewiesen, wenn man sich den Entwicklungsverlauf im einzelnen 
genauer ansieht und mit unseren bisherigen Beobachtungen und den 
Kenntnissen vergleicht, die wir uberhaupt von dem Einflu8 auBerer 
Faktoren auf den Lebensablauf haben. Es wiirde weit iiber den Rahmen 
dieser Arbeit hinausgehen, unser bisheriges Wissen tiber den Entwick- 
lungsverlauf aus der Literatur zusammenzustellen und mit den aus den 
Untersuchungen an Prodenia abgeleiteten gesetzmaBigen Beziehungen 
zu vergleichen. Es mu geniigen zu zeigen, auf was es dabei ankommt. 

Die Aufgabe, welche sich fiir uns ergibt, besteht darin, mit Hilfe der 
beschriebenen Rechenmethoden das darzustellen, was wir bis jetzt tiber 
den Gang der Entwicklung wissen. Da zeigt sich, daB bei der Dauer- 
wirkung der Temperatur (Tabelle 4) die Zeiten, welche nétig sind, um die 
gleiche Entwicklungsstufe zu erreichen, immer gréer werden, je héher 
die Temperatur ist. Es ergibt sich das ohne weiteres, wenn die Querstibe 
fiir die gleiche Entwicklungsstufe verglichen werden. Fiir die Anfangs- 
entwicklung ist diese Verzdgerung nur gering, wird aber immer gr6Ber, je 
weiter die Entwicklung vorschreitet. So schliipft die Raupe in 339 nach 
34, in 34° bis 36° nach 36, in 37° nach 38, in 40° nach 48 Stunden. Da- 
gegen tritt die Verpuppung ein in 33° nach 298, in 34° nach 321, in 35° 
nach 440 Stunden, die Unterschiede sind also wesentlich gréfer. Beim 
Vergleich mit den Zeiten des Optimums miissen diese ebenfalls um 
to = 10 Stunden erniedrigt werden. Der Todpunkt liegt ebenso wie in 
Abb. 6 um so friiher in der Entwicklung, je hoher die Temperatur ist, 
und ebenso sinkt die Lebensdauer kontinuierlich ab. 

-Deutlicher werden diese Verhiltnisse durch die Dauer der einzelnen 
Entwicklungsstadien, wie sie in Tabelle 7 eingetragen sind’. Hier zeigt 
sich die so haufig beobachtete Tatsache, daf die einzelnen Stadien um so 
langer dauern, je héher die Temperatur ist. Zum Teil macht sich das. 
auch in den Stadien bemerkbar, in denen der Tod erfolgt (Kreuz hinter 
der Zahl), so z. B. bei der Raupe III und V. Bei der Raupe I und der 
Puppe dagegen erfahrt dieses Stadium durch den in der Entwicklung frith 
eintretenden Tod eine Verkiirzung seiner Lebenszeit. Die Falterzeit, 
welche im Optimum 503 Stunden dauert, wird in 33° auf 431, in 34° auf 
186 Stunden verkiirzt. In 35° schliipft der Falter nicht mehr aus der 
Puppe. Wichtig ist, daB die schadigende Wirkung der Temperatur 
immer deutlicher wird, je weiter die Entwicklung verfolgt wird. In 35° 
z. B. ist die Zeit der Raupe II gegen das Optimum nur um wenige Stun- 
den verlangert, eine Zeitspanne, die meist in die Beobachtungsgrenze 
fallen, also experimentell kaum in Erscheinung treten wird (vgl. dazu die 


1 Es ist zu erwahnen, da nur mit dem Rechenstab gearbeitet wurde und 
auBerdem die Zahlen auf volle Stunden abgerundet sind. Genauere Werte enthal- 
ten die Tabellen 12—15. 
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beobachteten Daten in Tabelle 4). Dagegen verlingert sich das Pra- 
pupastadium, das im Optimum nur wenig kurzer dauert als Raupe II, 
um 42 Stunden gegen das Optimum. 

Es sind das alles aus Einzelbeobachtungen schon bekannte biologi- 
sche Erscheinungen. Das Neue, was hier gezeigt wird, ist, dal es durch 
die an Prodenia gewonnenen Erkenntnisse auch rechnerisch gelingt, ein 
wirkliches Abbild der biologischen Reaktion zu erhalten. Das wird noch 
deutlicher, wenn wir die kurzdauernde Einwirkung nichtoptimaler Tem- 
peraturen betrachten. An den in Tabelle 8, 9 und 10 berechneten Daten 
ist das nicht ohne weiteres zu erkennen, da die Expositionszeiten unter- 
schiedlich und deshalb auch die in den Tabellen angegebenen Zeiten ¢ im 
Optimum nicht unmittelbar vergleichbar sind. Dagegen zeigt Tabelle 11 
die Wirkung der Temperaturen sofort durch die Dauer der Entwick- 

-lungsstadien an. Die Zeiten fiir die einzelnen Stadien nehmen bei der- 
selben Temperatur um so mehr zu, je langer die Expositionszeit ¢, in 7’ 
ist. Wenn diese Zeiten nahe beieinander liegen, ist das bei der Art der 
Darstellung durch abgerundete Zahlen fiir die Stunden und infolge von 
Unstimmigkeiten beim Rechnen mit dem Rechenstab zwar nicht immer 
von Stunde zu Stunde genau kenntlich, jedoch bewirken gréBere Ex- 
positionszeiten deutlich Verlingerungen der Entwicklungsperioden bei 
dem spiteren Aufenthalt im Optimum, besonders bei den alteren Stadien. 
Hingewiesen sei z. B. auf die Raupe I nach der kurzdauernden Wirkung 
von 37°, deren Lebenszeit sich von 39 Stunden im Optimum stufen- 
formig auf 45 Stunden mit wachsenden Expositionszeiten erhdht, da- 
gegen verlingert sich die Puppenzeit von 132 auf 221 Stunden bei der- 
-selben -Einwirkungszeit in 37°. Je héher die Temperaturen, desto deut- 
licher wird dieser EinfluB, wie die Angaben der Tabelle 11 nach den 
Zahlen der Tabelle 8 und 9 im einzelnen belegen. Bei der kurzdauernden 
Einwirkung von 33° treten zum Teil Verkiirzungen auf, deren Erklarung 
in der spater zu besprechenden Abb. 13 zu finden ist. Bei langeren Ex- 
positionszeiten steigen die Zeiten fiir die Entwicklungsstadien dann wie- 
der an. In gleicher Weise tritt bei kurzer Einwirkung eine Verlingerung 
der Falterzeit gegeniiber dem Optimum auf, die dann aber bei verlanger- 
ter Kinwirkung wieder kleiner wird. Aufmerksam gemacht sei auch z. B. 
darauf, daB in 35° die Verlangerung der Puppenzeit um etwa 40 Stunden 
durch eine Verlangerung der Expositionszeit von 48 auf 1221/, Stunden, 
in 40° dagegen schon durch die Verlangerung der Expositionszeit von 
61/, auf 10 Stunden bewirkt wird. 

So geben die mitgeteilten Experimente die Unterlagen fiir die Art der 
Berechnung und vermitteln uns einen Begriff von den GesetzmaBigkeiten, 
welche den Entwicklungsgang der Insekten in den verschiedenen Tempe- . 
raturen bestimmen. Die gute Ubereinstimmung der Rechnung mit den 

| bisher bekannten biologischen Tatsachen beweist, daB unsere Formeln 
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schon nahe daran sind, den wirklichen Verlauf der Entwicklung wieder- 
zugeben. Ks ist unzweifelhaft, daB die Kenntnis des gesetzmaBigen Ab- 
laufs der Lebenserscheinungen uns die Méglichkeit in die Hand gibt, den 
Lebensablauf in seinen durch die Umweltfaktoren so mannigfach abge- 
‘inderten Symptomen auch rechnerisch in allen seinen Varianten zu er- 
fassen und so ein Bild von den in der Natur méglichen Erscheinungen 
zu gewinnen. An einem Beispiel sei das hier durchgefiihrt. 

Wir wissen, da die einzelnen Entwicklungsstadien eines Insektes 
verschieden widerstandsfihig gegen extreme Umweltfaktoren sind, da} 
z. B. das Ki anders gegen eine hohe Temperatur reagiert als eine Raupe 
oder die Puppe. Was geschieht nun im einzelnen, wenn die Insekten auf 
verschiedenen Entwicklungsstufen z. B. in 36° gebracht werden? In 
Tabelle 12 gibt der erste wagerechte Stab die im Optimum erreichte Ent- 
wicklungsstufe an, auf welcher der Organismus in die hohe Temperatur 
gebracht wird. Die Zahlen sind die Zeiten, welche in diesem Falle Pro- 
denia littoralis bendtigt, um die im ersten Langsstab angegebenen Ent- 
wicklungsstufen zu erreichen. Die Zickzacklinie zeigt den Wechsel zwi- 
' schen den beiden Temperaturen an. Rechts von ihr stehen die Zeiten im 
Optimum, links die in 36°. Frisch gelegte Hier (1. Langsstab) entwickeln 
sich also in 36° gemaB der Gleichung 


ik 
$= Pi— ZV, 


so da die Zeit bis zum Erreichen des Stadiums s 
Lf ———+} 
t= Ales fat 29s) 
ist. Die s-Werte fiir die einzelnen Entwicklungsstufen ergeben sich aus 
Tabelle 3. Die Entwicklung lauft hier bis in das Raupenstadium V. Ver- 


bleibt das Insekt eine Zeit t) im Optimum, so entwickelt es sich hier bis 
1 
So = Ptp — 3 got, 


und erreicht eine Geschwindigkeit von 

vo = P — goto, 
mit der es in die héhere Temperatur von 36° eintritt. Dann ist die Ent- 
wicklungserwartung in 36° 


1 
8 — 8 = wt— sgt 


und die Zeit t, welche in 36° bis zur Entwicklungsstufe s gebraucht wird, 
1 
a AC — Jv? — 2g(s — 80) 
Tabelle 12 gibt die Gesamtzeiten (f) + ¢) von der Geburt bis zur Stufe 
s an, die um so gréBer sind, je frither der Organismus in 36° gebracht wird. 
Je weiter das Tier schon in seiner Entwicklung im Optimum vorge- 
schritten ist, desto weiter kann es sich in 36° entwickeln, und desto spater 
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tritt der Tod ein. Wie die schadigende Wirkung der hohen Temperatur 
stufenweise vorschreitet, ist deutlicher in Tabelle 13 zu erkennen, welche 
die Dauer der einzelnen Stadien angibt. 

Diese brauchen langere Zeit, wenn die Wirkung der hohen Temperatur 
sehr friih beginnt, und die Schidigung wirkt sich immer stirker aus, 
wenn der Organismus sich weiter entwickelt. Das erste Raupenstadium 
z. B. dauert, wenn die Entwicklung vollig in 36° verlauft, 44,9 Stunden; 
kommen aber die Eier erst in 36°, wenn die Mandibelspitzen sich zeigen, 
so dauert dieses Stadium 42,9 Stunden, wenn die Eier schwarz werden, 
also kurz vor dem Schliipfen der Raupchen, 39,9 Stunden. Im Vergleich 
zum Optimum mit 39 Stunden ist also die Verlangerung nur sehr gering 
und liegt kaum auBerhalb der Beobachtungsgrenze. Die Raupe IV aber 
dauert entsprechend 96, 64, 55 Stunden gegen 33 Stunden im Optimum, 
zeigt also eine deutlich beobachtbare Verlingerung der Zeit. 

Auf eine Erscheinung der Tabelle 13 méchte ich besonders aufmerk- 
sam machen, weil sie beweist, wie genau sich unsere Kenntnisse von dem 
Verhalten der Insekten durch die oben formulierten Gesetzmafigkeiten 
beim Entwicklungsverlauf zur Darstellung bringen lassen. Es ist oft, be- 
sonders bei Untersuchungen tiber den Entwicklungsverlauf und die Be- 
kampfung von Schadinsekten beobachtet worden, dai die Raupen in 
einem bestimmten Entwicklungsstadium sehr lange verharren, freBun- 
lustig sind und im ganzen ein nicht normales Verhalten zeigen. Sie gehen 
dann endlich ein, oder sie hiuten sich noch gerade eben und sterben dann 
kurz danach. Dieses Verhalten kommt mit aller Deutlichkeit in Tabelle 13 
zam Ausdruck. Bringt man das Ei, wenn es schwarz wird, in 36°, so ver- 
langern sich die Zeiten der Raupenstadien im Vergleich zum Optimum 
immer mehr, je weiter die Entwicklung vorschreitet. Das IV. Raupen- 
stadium dauert z. B. 55 Stunden gegen 33 Stunden im Optimum, zeigt 
also eine zwar deutliche, wenn auch nicht sehr tibermaBige Verlangerung. 
Im V. Stadium stirbt dann die Raupe ab, lebt aber als Raupe V unver- 
haltnismaBig lange, namlich 139 Stunden, ehe der Tod eintritt. Werden 
die Tiere als gerade geschliipfte Jungraupen, also nur wenig spater als 
eben, in 36° gebracht, so zeigt sich etwas ganz Ahnliches. Raupe IV 
braucht 53 Stunden, Raupe V dann 129 Stunden; aber die Hautungs- 
hemmung, welche hier in einer starken zeitlichen Verlingerung zum Aus- 
druck kommt, wird in diesem Falle noch gerade tiberwunden, die Raupe 
hautet sich nach VI, stirbt dann aber bald, nach 17 Stunden, ab. Wird der 
Organismus erst bei der ersten Haiutung in 36° gebracht, so hat die Raupe 
ein im Gegensatz zu vorher nicht mehr so tibermifig verlangertes 
V. Stadium von 58 Stunden, aber die gleichen Erscheinungen wie oben 
treten bei der Raupe VI auf. Aus der Tabelle 13 ist Ahnliches auch noch 
an anderen Stellen zu erkennen und kénnte durch gr6Bere Ausfithrlich- 
keit auch z. B. fiir die Verpuppung erreicht werden, wenn die Raupen 
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zwischen der dritten und vierten Hautung stufenweise in 36° gebracht 
wirden. Fiir die Verhaltnisse bei der sogenannten Notverpuppung unter 
ungunstigen Bedingungen, die bisher z. B. bei angewandt-entomologi- 
schen Fragen schwer zu verstehen waren, ist das besonders wichtig, da es 
auf diese Weise gelingt, sie systematisch in die tibrigen Erscheinungen 
einzuordnen. 

In der Berechnung fiir Tabelle 12 und 13 lieBen wir die Tiere zunachst 
im Optimum und brachten sie dann in 36° bis zu ihrem Tode. Man kann 
nun auch umgekehrt vorgehen und die Tiere sich erst in der nichtopti- 
malen Temperatur entwickeln lassen und dann in das Optimum tiber- 
fiihren, wie das in Tabelle 14 geschehen ist. Hier sind die morphologi- 
schen Kennzeichen im ersten Querstab durch die entsprechenden s-Werte 
(Tabelle 3) angegeben. Den reinen Verlauf im Optimum zeigt der erste, 
den reinen Verlauf in 36° der letzte Langsstab. Die Zahlen fiir die Zeit t 
werden stufenweise gréRer, je spiter der Organismus in das Optimum ge- 
bracht wird, und der Tod tritt um so friiher ein. In diese Tabelle sind 
auch die zugehérigen Entwicklungsgeschwindigkeiten eingefiigt, deren 
Anderung aber erst spater im Zusammenhang besprochen werden soll. 
Tabelle 15 zeigt dann die Dauer der einzelnen Stadien in 36° und im 
Optimum. Die Verlangerung der Zeiten erfolgt hier in umgekehrter 
Richtung wie in Tabelle 13 und zeigt deutlich den Wirkungswert einer 
nichtoptimalen Temperatur, die als Erlebnis wahrend der Jugendent- 
wicklung eintrat. 

Die Schliisse, welche aus diesen Tabellen fiir die Untersuchungs- 
methoden der physiologisch-dkologischen Forschung abgeleitet werden 
kénnen, haben allgemeine Bedeutung. Bei der Feststellung der Dauer 
der einzelnen Entwicklungsstadien in verschiedenen Temperaturen 
konnte man zwei Methoden einschlagen. Einmal beobachtete man die 
Entwicklung des Insektes, wenn es vom Ei ab in der betreffenden Tem- 
peratur aufgezogen wurde, andermal aber hatte man eine Hauptzucht in 
irgendeiner Temperatur (Zimmer oder Gewichshaus), aus der die ent- 
sprechenden Stadien herausgeholt und in die zu untersuchende Tem- 
peratur gebracht wurden. Oder man suchte die Stadien direkt in der 
- freien Natur. Aus Tabelle 15 folgt ohne weiteres, da je nach der Vorge- 

schichte des Ausgangsmaterials ganz verschiedene Ergebnisse erscheinen 
und daB® Unstimmigkeiten in den Beobachtungen der einzelnen Autoren 
auftreten muBten. So dauert z. B. die Raupe IV bei standiger Aufzucht 
in 29° nur 33 Stunden, bringt man aber erst die Raupe IV bei der Hau- 
tung in 29°, nachdem sie vorher in einer anderen Temperatur aufgewach- 
sen war, so bendtigt sie nach Tabelle 15 72 Stunden, also mehr als das 
Doppelte. Da in den Arbeiten der Autoren vielfach nicht angegeben ist, 
wie im einzelnen gearbeitet wurde, da ferner die sogenannten Zimmer- 
temperaturen meist unkontrolliert sind, so miissen wir sagen, dafs leider 
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die meisten Angaben in der Literatur nicht vergleichbar sind, und da’ 
es ein vergebliches Bemiihen ist, fiir irgendein Insekt auf Grund der vor- 
handenen Angaben eine endgiiltige Entscheidung zu treffen. Noch mehr 
gilt das fiir die Insekten in der freien Natur unserer Breiten mit ihren 
standig wechselnden Witterungsverhaltnissen. Diese Dinge sind be- 
sonders dann wichtig, wenn viele Forscher mit den gleichen Objekten ar- 
beiten, wie es z. B. in der angewandten Entomologie fiir die GroBschad- 
linge der Fall ist. Es geht klar aus den hier mitgeteilten Untersuchungen 


Lebensaauer 


Zeit in Stunden 


S08 aw Cn ee 90 100 
Entwichlungsstute 5, im Optimum 


Abb. 11. Lebensdauer und Lebenserwartung, wenn die Tiere auf verschiedenen 
Entwicklungsstufen in die Temperatur gebracht werden. 


70 20 


hervor, da der Streit um die Richtigkeit dieser oder jener Beobachtung 
miiBig ist, und daB die Unterschiede in ganz natiirlichen Verhaltnissen 
begriindet sind. 

Im einzelnen muB das Studium der Tabellen dem Leser iiberlassen 
werden. Die zuletzt angefiihrten Tabellen 12—15 sind nur Beispiele. Sie 
kénnten beliebig vermehrt werden, indem auch andere Temperaturen 
herangezogen wiirden, z. B. auch Temperaturen der vitalen Zone (33°), 
oder wenn -man die Temperaturen mehrfach wechselt. Da jedoch ge- 
nauere Untersuchungen tiber Prodenia in Temperaturen kleiner als 29° in 
der nétigen Breite nicht vorliegen, kénnte die Darstellung der Verhalt- 
nisse doch nicht ein vollstindiges Bild aller Temperaturen geben. So soll 
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es zunachst gentigen, zu zeigen, auf was es hier grundsitzlich ankommt. 
Nur kurvenmiBig sei noch in Abb. 11 dargestellt, wie sich die Gesamt- 
lebensdauer in den verschiedenen Temperaturen Andert, wenn so ver- 
fahren wird wie in Tabelle 12 (also bei Anzucht im Optimum). Die dicken 
Linien geben die Gesamtlebensdauer (I = ty + t), die diinnen die Le- 
benserwartung (t = L —t )) wieder, wenn als Ordinate die Zeit in Stun- 
den, als Abszisse die Werte fiir die Entwicklungsstufe sy, welche im Opti- 
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Abb. 12. Todpunkt und Entwicklungserwartung, wenn die Tiere auf verschiedenen 
Entwicklungsstufen in die Temperatur gebracht werden. 


mum erreicht wird, eingetragen sind. Abb. 12 zeigt als dicke Linien den 
Todpunkt, welchen die Tiere in héheren Temperaturen erreichen, wenn 
sie bis zu den verschiedenen Entwicklungsstufen s) im Optimum ver- 
bleiben. Der Todpunkt ist : 

Me 
iS! = Shy se 9 g 
Die diinnen Linien zeigen die Entwicklungserwartung in s-Werten, 
welche die Tiere noch nach der Uberfiihrung vor sich haben; sie ist 
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5. Die Bestimmung der Konstanten. 

Aus dem Gang der Entwicklung folgt die Bestimmung der Kon- 
stanten an sich ohne weiteres durch Rechnung. Es seien hier die ent- 
sprechenden Formeln zusammengestellt. Aus der allgemeinen Entwick- 
lungsgleichung é 

ea (P Pit — sore . 
ergibt sich 
v=P+h-— gt. 


Dann ist die Lebensdauer L,, wenn v = 0 und K = Ky wird, 


L P+h  Sp+Kr) _ 1/2(8r+Kr) 
De, Ge Pee | g 
und der Todpunkt 
P + hj? Ph 1 2 
Sp =O — Kp = Le Kr = 59 Lh — Kr 
Daraus folgt 
Sek oe 2(8p+Kr) (P +h)? 
Sa Lite Ly? 2(S7 + Kz) 
2 K; aa ee 
Kany eer i Pe igiiet Rhee 
Ferner bestehen folgende Proportionen 
Pe Ma 
bp 2 
Bren, 
Lr 2 


Uber die Bestimmung von P, K und K , haben wir bereits gesprochen. 
Die Verzégerungskonstanten g und h ergeben sich also leicht, wenn die 
Lebensdauer L, und der Todpunkt S,, in den betreffenden Temperaturen 
bekannt sind. Es mu darum das Streben der entomologischen Unter- 
suchungen sein, diese beiden Kurven (Abb. 5 und 6) in ihrer Abhangigkeit 
von der Temperatur und zwar tiber die ganze Skala hinweg zu ermitteln, 
da sich alle weiteren Berechnungen tiber die kurzdauernde Wirkung und 
bei Temperaturwechsel daraus ergeben. Biologisch ist das jedoch nicht 
immer so einfach, wie es zuniichst den Anschein haben mag. Die Fest- 
stellung der Lebensdauer z. B. ist, wenn der Tod als Ki oder als Puppe er- 
folgt, auSerordentlich schwierig, da Bewegungen als Symptom meist 
wegfallen. Hinzu kommt, da8 die Tiere oft auch als Raupen z. B. sicher 
noch nicht tot im eigentlichen Sinne sind, wenn sie keine Bewegungser- 
scheinungen mehr zeigen. Aus ahnlichen Griinden ist es schwer, den Tod- 
punkt in s-Werten genau z. B. bei Tieren anzugeben, die mitten in einem 
Entwicklungsstadium sterben. Zu fordern sind Sonderuntersuchungen 
uber die zeitliche Entwicklung der Organe, z. B. der Geschlechtsanlagen 
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in Abhangigkeit von den auBeren Faktoren, die ein genaueres Bild iiber 
den Entwicklungszustand im Tode und den Zeitpunkt seines Eintritts 
zu geben vermégen!. 

Um die Konstanten in unseren Versuchen zu bestimmen, konnte nur 
die grébere Methode des Augenscheines herangezogen werden, um zu- 
nachst den ungefiihren Verlauf der Lebensdauer- und Todpunktkurve zu 
ermitteln. Aus ihnen ergaben sich dann Naherungswerte fiir die V. erzoge- 
rungskonstanten, insbesondere von g in hoheren Temperaturen. Weitere 
Werte lassen sich durch die beobachteten Zeiten fiir die Entwicklung von 
Stufe zu Stufe in einer Temperatur ermitteln. Es sei z. B. 


Ligtes 

St — $0 Uh — 9a ar ha 
lies 

S2 — So = Vole — 99% + hte- 


In diesen beiden Gleichungen ist nur g und / unbekannt, und es ergibt 
sich durch Rechnung 


2 {5 — 8 8; — So ) 
Farphisic in) af ty 

1 [4 t | 

= ———__ |— (81 — 8). — — ($2 —S0)| — Vo - 
h ts = t, ty (s1 So) ra 2 0) 0 


Zieht man dagegen die Tiere in der Zeit t; zunachst in einer Temperatur, 
fiir die z. B. die Entwicklungsgeschwindigkeit 
Wu =v, — gh 
wird, so entwickeln sie sich nach der Uberfiihrung ins Optimum in der 
Zeit t bis zur Entwicklungsstufe s, die nacheinander verschieden gewahlt 
werden kann. Dann ist 
S$— 83 =uUut— 5 got. 


Also 
—- Lies Ss 
Y= t 


Aus den beiden Gleichungen fiir 7, folgt 
1 8 — 8; 1 
= —(v — Sale 
g ty (vo t 9 Jo 
Tn ahnlicher Weise lassen sich die Berechnungen mannigfach variieren, 
je nachdem wie das experimentell gefundene Beobachtungsmaterial be- 
schaffen ist. In vielen Fallen wird sich beim Daueraufenthalt in der Tem- 


peratur 7’ eines von beiden, Lebensdauer oder Todpunkt einigermaBen 
sicher festlegen lassen, so daf entsprechend weniger Entwicklungs- 


gleichungen heranzuziehen sind. 


: t 
+ @ got: 


1 Anfange zu derartigen Untersuchungen sind SCHNEIDER, ErpMANN, WEID- 


LING (siehe auch die dort angefiihrte Literatur). 


Z. £. Morphol. u. Okol. d. Tiere Bd. 17. 25 
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Es ist selbstverstandlich, daB die vielfachen Modifikationen der Ex- 
perimente mit denselben Konstanten erfaBt werden miissen. Anderer- 
seits kann nach allem, was wir iiber den gesetzmaBigen Verlauf der Le- 
benserscheinungen wissen, als sicher gelten, daB der Verlauf der Kurven 
eine ganz bestimmte Form hat, also ein weites Herausspringen einzelner 
Punkte nicht den wirklichen Verhaltnissen entsprechen wird. So ergeben 
sich vielerlei Anhaltspunkte fiir den Gang der Entwicklung, die Lebens- 
dauer, den Todpunkt und die GréBe der Konstanten in den verschiedenen 
Temperaturen. Gelingt es, die einzelnen Beziehungen so zu gestalten, dali 
die Gesamtheit der Beobachtungen unter einem einheitlichen Bilde mit 
den gleichen Temperaturkonstanten zu begreifen ist, so liegt darin ein 
starker Beweis fiir ihre Richtigkeit. Dabei war allerdings zunachst viel- 
faches Hin- und Zuriickrechnen erforderlich, ehe sich der Verlauf der 
Lebensdauer- und Todpunktkurve mit dem Gesamtverlauf der Entwick- 
lung in den einzelnen Temperaturen und nach ihrer kurzdauernden Ein- 
wirkung in véllige Ubereinstimmung bringen lie8, da die Beobachtungs- 
grenzen (halbe Tage) eine unmittelbare genaue Berechnung der Kon- 
stanten nicht zuliefen. Die vorgelegten Kurven und Berechnungen 
zeigen aber, daB es méglich ist, die Konstanten soweit auf einheitliche 
Werte einzugrenzen, da ein brauchbares Gesamtbild aus Rechnung und 
Beobachtung entsteht. Bei der praktischen Durchfiihrung der Berech- 
nung ergab sich dann auch, dafs die in Tabelle 2 niedergelegten, direkt 
beobachteten Zeiten fiir die Entwicklung im Optimum zu hoch sind. Die 
durch kurzdauernde Einwirkung héherer Temperaturen bewirkte Ver- 
zogerung der Entwicklung im Optimum zwingt dann dazu, die normalen 
Zeiten kiirzer anzusetzen als es in Tabelle 2 durch direkte Beobachtung 
moéglich war. Zum groBen Teil liegen sie in oder doch nahe bei den Beob- 
achtungsgrenzen. Fiir die iibrigen auch in 29° auftretenden Verzége- 
rungen, besonders bei héheren Entwicklungsstufen, sind dann andere 
Faktoren aufer der Temperatur verantwortlich zu machen, auf die spater 
noch eingegangen werden soll. : 


6. Die Entwicklungsgeschwindigkeit als Mafstab 
fiir den physiologischen Zustand. 

In den vorhergehenden Abschnitten ist mit dem Begriff der Entwick- 
lungsgeschwindigkeit gearbeitet worden, wie er sich ergibt, wenn wir die 
Entwicklung nicht mehr, wie das in der Biologie bisher tiblich war, unter 
dem Bilde einer gleichférmigen Bewegung gemi® v = s /t betrachten, 
sondern wenn wir sie als eine verzégerte Bewegung ansehen. Aus den 
Versuchen mit wechselnden Temperaturen ergibt sich, daB eine Ent- 
wicklungsgeschwindigkeit, die als Zeitfunktion v = f (t) definiert wird, 
mit grofem Nutzen fiir die Berechnung der Zeiten von einer Entwick- 
lungsstufe zur anderen verwendet werden kann. 
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Unter Entwicklung werden in der Literatur verschiedene Dinge ver- 
standen. Man sagt einerseits, daB die Entwicklung lediglich den Lebens- 
abschnitt von der Geburt bis zum Schliipfen des Vollinsektes bedeute. 
Man spricht aber auch von der Entwicklungsgeschwindigkeit eines Ent- 
wicklungsstadiums z. B. des Eies, einer Raupe, der Puppe. Andererseits 
setzt man die Entwicklung mit der Alterung schlechthin identisch, d. h. 
auch das Vollinsekt ,,entwickelt‘‘ sich noch z. B. zum geschlechtsreifen. 
Tier, zum Greis. Die erste Ausdrucksweise ist urspriinglich morphologisch 
verwendet worden, wahrend die letzte hauptsichlich physiologisch ge- 
braucht wurde. Ich benutze den Ausdruck Entwicklung, wie bereits oben 
gesagt wurde, fiir den gesamten Lebensablauf von der Geburt bis zum 
Tode, weil er dann sowohl die morphologische Entwicklung wie auch die 
Alterung umfaSt und dann also allgemein fiir morphologische und phy- 
siologische Kennzeichen gilt. Entwicklungsgeschwindigkeit und Alte- 
rungsgeschwindigkeit sind dann ein und dasselbe. 

Der gesunde Organismus kommt also mit einer Entwicklungspotenz 
zur Welt, die eine Anfangsgeschwindigkeit (P) ist und ihm Unsterblich- 
keit verleihen wiirde (= gleichformige Bewegung), wenn nicht die Pro- 
zesse des Alterns eine Verzégerung der potentiellen Entwicklung be- 
wirken wiirden. Dadurch kommt die Entwicklung zum Stillstand im 
Tode, und die Entwicklungsgeschwindigkeit wird gleich Null. Gegen 
Ende des Lebens wird die Geschwindigkeit der Entwicklung sehr klein, 
denn der Organismus bleibt oft lange Zeit in dem Stadium, in dem er ab- 
stirbt. Darin liegt ebenfalls ein Beweis fiir das Vorhandensein einer 
verzogerten Bewegung. Der allmahliche Abfall der Entwicklungsge- 
schwindigkeit im Optimum ist unter v der Tabelle 3 mitgeteilt und ergibt 
sich aus der Gleichung 

U== P= Gol. 


Wir gewinnen damit eine zahlenmafige Kennzeichnung des Ent- 
wicklungszustandes durch zwei Skalen. In der Hauptsache’ morpho- 
logisch charakterisiert ist die ,,Weglange der Entwicklung’; sie wird in 
s-Werten gemessen. Ebenso aber gehért zu jeder Entwicklungsstufe eine 
Geschwindigkeit v, welche im Optimum die Entwicklung, d.h. also auch 
die normale Alterung gleichwertig dem s-Wert kennzeichnet. Auf Grund 
eines friiheren Erlebnisses (kurzdauernde Einwirkung hoherer Tempe- 
ratur) oder in nichtoptimalen Temperaturen (oder auch unter anderen 
nichtoptimalen Bedingungen) bleibt die Tatsache z. B. der Hautungen als 
morphologisches Ereignis bestehen, aber die Entwicklungsgeschwindig- 
keit erhalt einen anderen Wert. In Tabelle 14 ist eine solche Rechnung 
durchgefiihrt, die zeigt, daB v schneller absinkt als im Optimum, da ja der 


/1 Auf die Reife und das kritische Alter des Vollinsektes werden wir noch zu 


rechen kommen. 
. 25% 


388 E. Janisch: Experimentelle Untersuchungen 


Tod (v = 0) auf einer fritheren Entwicklungsstute eintritt. So ist z. B. 
bei der ersten Hautung (s = 16,92) im Optimum (8) = 0) v = 0,1941, fiir 
So = 5,26 ist v = 0,1831, fiir 5) = 9,36 ist v = 0,173 und bei dauerndem 
Aufenthalt in 36° ist bei der ersten Hautung v = 0,1541. Die Entwick- 
lung geht also langsamer vor sich, d. h. die Zeit fiir die Entwicklung von 
einer Stufe zur anderen wird gré8er, wie wir oben gesehen haben. Damit 
wird aber die GréBe v zum Kennzeichen fiir den inneren physiologischen 
(Alters-) Zustand, der als zahlenmaBiger Wert rechnerisch Verwendung 
finden kann!. In dieser Form haben wir sie ja auch bei der Berechnung 
der Entwicklung nach kurzdauernder Einwirkung anderer Temperaturen 
beim Eintritt in eine gegebene Temperatur verwertet und damit ihre 
praktische Brauchbarkeit beweisen kénnen z. B. bei der Erfassung der 
verschiedenen Widerstandsfahigkeit der Entwicklungsstadien gegen 
héhere Temperaturen. 

Die Zahlen fiir die Zeit ¢ und die Geschwindigkeit v in Tabelle 14 
zeigen, daf} eine Disharmonie zwischen der auferen morphologischen Ent- 
wicklung und der Anderung des inneren physiologischen Zustandes be- 
steht, die um so gréfer ist, je langer die Tiere vor der Uberfiihrung ins 
Optimum in 36° zugebracht hatten. Daf eine solche Disharmonie tat- 
sichlich besteht, dafiir sprechen zum zweiten folgende Beobachtungen. 
Im Optimum sind die einzelnen Raupenstadien mit Ausnahme von 
Raupe V und VI durch die Art ihrer Zeichnung morphologisch scharf ge- 
trennt. In folgender Beschreibung hebe ich nur die wichtigsten Merk- 
male hervor: ; 

Raupe I: Kopf schwarz, Korper griin ohne Flecke und Streifen. 
Zahlreiche lange, schwarze Borsten. 

Raupe [[: Kopf hellbraun. Zwei kleine, dunkelrotbraune Flecke am 
2., zwei groBere ebensolche am 4. Segment. Ko6rper griin, ohne Streifen. 

Raupe IIT: Kopf braun. Kérper griin mit dunkelgriiner Seitenbinde 
und gelblichen Lingsstreifen. Die Flecke gréBer und sammetschwarz. 
Am 2. Segment zwei kleine seitliche Flecke dazu. Die Flecke am 4. Seg- 
ment zeigen dorsad eine hofartige graue Ausbreitung, von der aber die 
Flecke scharf abgesetzt sind. Am 11. Segment zwei kommaartige, 
schwach rotlichgrau gefirbte Flecke. 

Raupe IV: Kopf dunkelbraun mit deutlichem weiBlichen V, das bei 
UI nur sehr undeutlich als Chitingrenze zu sehen war. Kérper meist mit 
leuchtend bunten Farben. Kleine schwarze Flecke am 2. und 3. Segment. 
Der graue Hof der Flecke am 4. Segment hat sich fast zu einer dunkel- 


1 In ahnlicher Richtung scheinen sich die Gedankengange von MacArrHuR 
und BaILuiE zu bewegen, welche ableiten, daB der Organismus nicht eine be- 
stimmte Zeit zu leben, sondern eine bestimmte ,,Vitalitat“ zu erreichen sucht. 


“Tt is not time as such, but the tempo of its life that best measures the rate of 
aging of an organism.” 
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grauen Querbinde ausgebreitet mit einer deutlichen Verdunkelung an 
den Polen. Kommaflecke am vorletzten Segment gréfRer und sammet- 
schwarz. 

Raupe V: Kopf fast schwarz. Kérper dunkler als IV, oft schwarzlich. 
Die Querbinde am 4. Segment geht fast in der Grundfarbe des Korpers 
auf. Die Polflecke haben sich vergriéfert und sind sammetschwarz. Die 
urspriinglichen Flecke der Raupe IT sind in den dunklen Seitenstreifen 
kaum noch sichtbar. Dicke tropfenartige schwarze Flecke am 11. Seg- 
ment. Die Zeichnung des Halsschildes unterscheidet sich deutlich von 
dem der Raupe IV. 

Raupe VI: Sehr ahnlich Raupe V; auf dem schwarz-weib-gelb ge- 
zeichneten Halsschild findet sich eine feine weife Langslinie als einziger, 
aber nicht immer deutlicher Unterschied. 

In den Experimenten bei Dauerwirkung und kurzdauernder Einwir- 
kung héherer Temperaturen zeigte sich! nun haufig, daB diese im Opti- 
mum deutlichen Kennzeichen der Raupenstadien unklar werden. Die 
Stadien waren nach ihrem Habitus nicht mehr mit Sicherheit als solche 
kenntlich. Am haufigsten war es, da Tiere, die nach der Zahl der Hau- 
tungen unbedingt Raupe III sein muften, schon leuchtende Farben und 
die Fleckung der Raupe IV zeigten und ebenso Raupe IV das Aussehen 
von Raupe V hatte: 

In vielen Fallen war nach der Hautung tiberhaupt kein Unterschied 
von dem nachstfolgenden Stadium zu erkennen, in anderen waren Kenn- 
zeichen beider Stadien gemischt, z. B. griine Raupen des Stadiums ITT mit 
den Flecken der Raupe IV oder Raupe IV mit ihrer Farbe und Zeichnung, 
aber mit einem Halsschild der Raupe V. Ferner gab es sehr dunkle, fast 
schwarzliche Raupen IV, die auf den ersten Blick wie Raupen V aussahen, 
aber noch die Fleckung von IV hatten. In einem Falle (nach 57 Stunden 
Einwirkung von 35° auf etwa 10 Stunden alte Hier) ergaben sich bei Auf- 
zucht im Optimum Raupen IT, deren Seitenflecke sammetschwarz waren 
statt rotbraun. Zunichst wurde daran gedacht, daB ein Stadium tiber- 
sprungen worden sei, jedoch zeigte die Zahl der Haiutungen, da das nicht 
der Fall war. Solche Ubergiinge zwischen den einzelnen Raupenstadien 
konnten experimentell immer wieder erzeugt werden, z. B. waren sie be- 
sonders deutlich von Raupe III nach IV nach der Einwirkung von 35° bei 
mehr als 50 Stunden Einwirkung auf junge Hier, von 37° bei mehr als 
35 Stunden, von Raupe IV nach V von 35° bei mehr als 50 Stunden, von 
379 bei mehr als 23 Stunden, bei Einwirkung von 40° bei mehr als 5 Stun- 
den, so da auch hier eine stufenférmige Beeinflussung vorzuliegen 
scheint. Physiologisch bedeutet diese Anderung der morphologischen 
Merkmale, daS das Protoplasma in der Art der Zusammensetzung z. B. 


1 Erstmalig durch meine Mitarbeiterin Frl. E. WixKx im Stufenversuch be- 
obachtet. 
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durch den Gehalt an Fermenten und in seiner physikochemischen Struk- 
tur, z. B. durch seine Viskositat, Fallbarkeit + und Diffusionsfahigkeit 2 
schon einen Zustand hat, der einer alteren Entwicklungsstufe entspricht, 
d. h., daB der Organismus durch schidliche auBere Einflisse frithzeitig 
gealtert ist. Trotz unserer geringen Kenntnis von den biochemischen 
Vorgingen kann erwartet werden, da sich der EinfluB solcher Anderung 
am leichtesten bei den Umsetzungen vollziehen kann, welche die Farbung 
hervorrufen. 

DaB hier tatsichlich eine Anderung der physikochemischen und che- 
mischen Struktur des Protoplasten im Sinne einer schnelleren Alterung 
vorliegt, wird zum dritten durch Beobachtungen tiber die Anfalligkeit 
der Prodenia-Raupen gegen eine Krankheit bewiesen, die der Polyeder- 
krankheit unserer Nonne verwandt ist und im Laufe des Sommers 6fter 
in den Zuchten des entomologischen Instituts (im Freien bisher nicht be- 
obachtet!) auftrat. So unangenehm und stérend diese Krankheit oft bei 
den Versuchen war, so konnte doch an der Anfalligkeit der Raupen eine 
Beobachtung gemacht werden, die als sehr wesentlich fiir die Art der 
physiologischen Zustandsinderung durch kurzdauernde héhere Tempe- 
raturen angesehen werden muf. In den Zuchten des Optimums trat die 
Krankheit oft bei der Raupe V, meist aber erst bei den Raupen VI auf. Es 
zeigte sich bei ihnen eine Verfaiirbung zum gelb hin (Gelbsucht!), haufig 
eine Verzégerung der Entwicklung und hypertrophisches Wachstum, so 
daB oft Raupen V viel gréBer waren als Raupen VI. Dann verfliissigte 
sich der K6érperinhalt, und die Tiere starben. 

Diejenigen Raupen jedoch, die aus Eiern hervorgingen, welche 
hodheren und auch tiefen Temperaturen (0°, —18°) ausgesetzt gewesen 
waren, zeigten die Krankheitserscheinungen haufig schon als Raupe I 
und IT, vielfach dann auch als Raupe III und IV, je nach der Dauer und 
Hohe der Temperatur. Leider konnte bei der notwendigen Beschrin- 
kung, welche ich mir auflegen muBte, den Erscheinungen dieser Krank- 
heit (Anfalligkeit, Ubertragbarkeit, hypertrophisches und verlangsamtes 
Wachstum der befallenen Raupen) nicht niher nachgegangen werden, 
trotzdem sie fiir uns in Deutschland — Nonnenpolyeder! — ebenfalls 
wichtig ist. Die Beobachtungen, welche nebenher gemacht werden konn- 
ten, zeigten aber deutlich, daB die Anfalligkeit und der Zeitpunkt des 
Ausbruchs der Krankheit durch aiuBere Faktoren, hier kurzdauernde 
schidliche Temperaturen, stark beeinfluBt werden kann. Es ist diese 
Tatsache um so beachtenswerter, weil hier vielleicht ein einfaches Bei- 
spiel fiir die Veranderung einer Krankheitsdisposition durch auBere Fak- 
toren vorliegt, das allzemeines Interesse beansprucht. Fiir die hier zur 
Rede stehenden Fragen besagen diese Erscheinungen wiederum, dai der 


1 Vgl. dazu JANnison (1924), (1927). 
' 2 Vgl. dazu BELEHRADEK. 
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innere physiologische Zustand der Tiere durch den schadigenden Hingriff 
in den Lebensablauf im Sinne einer Alterung gedndert worden ist. 

Diese Beobachtungen stimmen alle sehr gut damit iiberein, daB die 
Entwicklungsgeschwindigkeit sich rascher Andert als die Entwicklung 
von Stufe zu Stufe, bei der aber — wie bei der Anderung der Raupen- 
zeichnung — Merkzeichen einer spiteren Entwicklungsstufe schon soweit 
hervortreten kénnen, wie das morphologisch méglich ist. 

Damit ist gezeigt, da die Entwicklungsgeschwindigkeit als Zeit- 
funktion bei einer verzégerten Bewegung nicht nur in der Lage ist, die 
verschiedene Widerstandsfahigkeit der Entwicklungsstadien und den 
Verlauf der biologischen Reaktion unter mannigfach veranderten auBe- 
ren Bedingungen rechnerisch zu erfassen, sondern daB sie auch in dieser 
Form der Definition mancherlei morphologische und pathologische Er- 
scheinungen zu erklaren imstande ist. Die Entwicklungspotenz P als 
Antfangsgeschwindigkeit der Entwicklung ist eine Artkonstante. Die 
Entwicklungsgeschwindigkeit, welche dann von P je nach Art der Um- 
weltfaktoren schneller oder langsamer! bis auf Null sinkt, charakteri- 
siert dann als ZahlenmaBstab den inneren physiologischen (Alters-) Zu- 
stand eines Organismus. Ein Beispiel dazu wird in folgendem Abschnitt 
gegeben. 

7. Die Geschleehtsverhiltnisse des Falters. 

Wir sind gewohnt, das imaginale Leben in drei Perioden einzuteilen: 
Reifung, Kopulations- und Eilegeperiode, Greisenalter. Die Grenze zwi- 
schen der ersten und zweiten Periode ist durch den Eintritt. der Ge- 
schlechtsreife gegeben, die zwischen der zweiten und dritten durch das 
kritische Alter, das ich friither (1923, 1924) als das Ende der Begattungs- 
fahigkeit und der Ablage befruchteter Eier kennzeichnen konnte. VorEL- 
KEL hat dann noch zwischen Begattungs- und Befruchtungsfahigkeit un- 
terschieden. Es muB gleich vorweg bemerkt werden, da auf Grund der 
Befunde an Prodenia weitere genauere Untersuchungen besonders tiber 
das Ende der Kopulations- und der Hilegeperiode und den Beginn des 
Greisenalters insbesondere unter dem HinfluB der verschiedenen Um- 
weltfaktoren gefordert werden miissen, die vor allem zwischen der Be- 
gattungsfahigkeit des noch jungfraulichen Weibchens und dem Zeit- 
punkt unterscheiden miissen, an dem die letzten befruchteten Hier abge- 
legt werden. Auch der Zeitpunkt der Begattung wiirde dabei zu beriick- 
sichtigen sein. 

Bei meinen Arbeiten in Agypten konnten diese Dinge nur soweit un- 
tersucht werden, als es zur Festlegung des Lebensablaufes im ganzen not- 
wendig war, da der Schwerpunkt der Untersuchungen auf die vorimagi- 


1 Nach Gleichung (11) in Form einer geraden Linie. Wahrscheinlicher ist, dai 
das Absinken der Entwicklungsgeschwindigkeit exponential etwa nach Art der 
Gleichung (16) erfolgt, wie es die Beifigur in Abb. 7 zeigt. 
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nale Entwicklung gelegt werden muBte. Die Feststellungen beschrank- 
ten sich darum in der Hauptsache auf die Hinteilung des Falterlebens un- 
begatteter Weibchen, insbesondere auf die Begattungsfaihigkeit der im 
Optimum gezogenen und der aus den Temperaturversuchen gewonnenen 
weiblichen Falter. Die Untersuchung der Geschlechtsverhaltnisse im 
einzelnen ist eine zeitraubende Sonderaufgabe, die eine sehr grofe Anzahl 
individuell zu behandelnder Falter erfordert haben wiirde. 

Der Nachweis der Begattungsfahigkeit kann bis jetzt nur physio- 
logisch durch den Begattungsversuch gefiihrt werden, da ausreichende, 
den Kinflu8 der Umweltfaktoren genau beriicksichtende Untersuchungen 
z. B. iiber die Bildung von Duftorganen und Beginn und Ende ihrer Se- 
kretionstitigkeit, tiber die Eibildung und die Eigenschaften der Kier im 
Ovarium in verschiedenen Altersperioden, iiber die Funktionsschwachung 
der Nebenorgane (Bursa, Receptaculum, Oviduct, Kittdriisen) meines 
Wissens bis jetzt noch nicht vorliegen. 

Die Reife und das kritische Alter von im Optimum aufgezogenen 
Weibchen ist nach ihrem zeitlichen Eintritt in Tabelle 3 angegeben. Bei 
den Faltern, welche aus Eiern stammten, die einer kurzdauernden Ein- 
wirkung nichtoptimaler Temperaturen ausgesetzt waren, wurde oft beob- 
achtet, da die Begattung nicht mehr vollzogen wurde. Vielfach fanden 
sich zwar Spermatophoren in der Bursa, aber es wurden nur wenige oder 
oft auch gar keine befruchteten Eier mehr abgelegt. Uber die Eiproduk- 
tion in nichtoptimalen Temperaturen wird im nachsten Abscknitt bei den 
Versuchen in 22° genauer berichtet. 

Da nach der Einwirkung schadlicher Temperaturen die Sterblichkeit 
ziemlich groB war, konnten meist nur einige wenige Weibchen von etwa 
50—100 Eiern in jedem Versuch, vielfach gar keine gezogen werden. 
Diese Unterlagen reichen natiirlich nicht aus, um ein endgiiltiges Urteil 
tiber die Wirkung dieser Temperaturen im Stufenversuch auf die Ge- 
schlechtsverhaltnisse zu fallen. Da jedoch die Untersuchungen iiber die 
Hautungszeiten uns eine gute Kenntnis der Temperaturwirkung vermittelt 
haben, kann auf das Verhalten der Falter geschlossen werden, wenn wir 
die gleichen Methoden anwenden wie dort. Die Tabelle 16 zeigt, da tat- 
sachlich durch Rechnung zu ermitteln ist, was wir bisher iiber das Ge- 
schlechtsleben der Insekten wissen. Die an Prodenia littoralis gemachten 
Beobachtungen fiigen sich vollig in das gegebene Schema ein. Tabelle 16 
gibt unter A die Zeiten an, die von der Geburt bis zu dem betreffenden 
Lebensabschnitt bendtigt werden, wenn die frisch gelegten Hier 2, 5, 7, 
10, 20 usw. Stunden in 36° verbleiben und sich bis s = 0,425 bzw. 1,06 
bzw. 1,48 usw. entwickelt haben. Die Entwicklungsgeschwindigkeit ist 
dann v,. Ist die Einwirkungszeit in 36° groBer als 90 Stunden, d. h. wenn 


noch die zweite Hautung in 36° erfolgt, so schliipfen nach Tabelle 14 
keine Falter mehr aus der Puppe. 
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Bevor genauere Untersuchungen in der angedeuteten Richtung vor- 
liegen, miissen wir mit zwei Méglichkeiten rechnen: 1. Reife und kritisches 
Alter sind physiologisch bestimmt, d. h. maBgebend fiir den Zustand des 
Falters ist die Geschwindigkeit v oder 2. sie sind morphologisch-ana- 
tomisch gekennzeichnet, dann ist der s-Wert mafgebend. Im Optimum 
charakterisieren s und v gleichwertig den Alterszustand, bei nichtopti- 
malen Temperaturen in dauernder oder kurzer Einwirkung wird jedoch 
der zugehérige v-Wert schon frither erreicht, wie wir in Tabelle 14 ge- 
sehen haben. Da es sich hier zunachst nur um die Begattungsmoglich- 
keit jungfriiulicher Weibchen handelt, kommt die Kennzeichnung durch 
» = 0,1091 fiir die Reife und v = 0,0497 fiir das kritische Alter in Frage. 
Ks ist dann 


V1 = P — gts 
v= U1 —gol 
yt V,—v 

Jo 


In diese Gleichung werden die v- Werte fiir die Reife bzw. das kritische 
Alter eingesetzt. Ist v > v,, so wird der Wert ¢ negativ, d. h. der der Reife 
oder dem kritischen Alter entsprechende physiologische Zustand tritt be- 
reits vor dem Schliipfen des Falters aus der Puppe ein (durch einen Strich 
in der Tabelle bezeichnet). Im Grunde genommen ist ja die Puppe kein 
eigentliches Stadium wie die Raupenstadien, da der Beginn des imagi- 
nalen Lebens schon in der Puppe liegt und diese nur ein morphologisches 
Hilfsmittel fiir die Entwicklung der Imago ist. 

In Tabelle 16 ist bei dem Kennwort ,,physiologisch** unter A die Zeit 
t+ t, eingesetzt; die Dauer der einzelnen Lebensabschnitte findet sich 
unter B. Da zeigt sich, dai die Lebensdauer des weiblichen Falters um so 
- kleiner ist, je langer die schadigende Einwirkung von 36° wiahrte. In ver- 
schiedener Weise verkiirzt sich dann auch entsprechend der Stufenwir- 
kung von 36° die Reifungszeit und die Periode als Geschlechtstier. Ge- 
meint ist hier immer nur die vorhandene Begattungsméglichkeit des 
jungfraulichen Weibchens, nicht die tatsichlichen Zeiten nach voll- 
zogener Begattung. Hier werden wahrscheinlich andere Faktoren mit 
hineinspielen, die in morphologisch-anatomischen Dingen ihre Begriin- 
dung finden. In Tabelle 16 sind unter dem Kennwort ,morphologisch** 
die Zeiten wiedergegeben, wenn wir wie bei den Hiutungen nach der 
Formel : 

t= , (v9 — Ju? — 2go(s — s0)] 
unter Kinfiigung von s = 73,93 fiir die Reife und s — 94,35 fiir das kriti- 
sche Alter rechnen und ebenfalls ¢ + t, eintragen. 

Fir die Geschlechtsverhaltnisse des Falters ergibt sich nach der 
Stufenwirkung von 36°, da® der Zeitpunkt des Schliipfens sich immer 
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weiter hinausschiebt, da® der Tod aber immer friiher eintritt, also die 
ganze Falterzeit kiirzer werden mu8. Auch in den ubrigen Tabellen zeigt 
sich trotz der Verlangerung der Zeiten fiir die Entwicklungsstadien eine 
Verkiirzung der Gesamtlebensdauer, die auf Kosten des Falterlebens 
geht. Tunechaib der Falterzeit wird bei physiologischer Betrachtung die 
Reifezeit und die Geschlechtsperiode stufenweise verktirzt, aber die 
Greisenzeit bleibt bei den Weibchen, die nicht begattet werden, ungefahr 
gleich lang. Erst von dem Augenblick ab, wo eine Geschlechtsperiode im 
Falterleben nicht mehr vorhanden ist, wird auch das Greisenalter kiirzer, 
d. h. der Falter bringt jetzt sein ganzes Leben im Zustand des Greisen- 
alters zu. Anders bei morphologischer Betrachtungsweise. Hier wird zu- 
nachst das Greisenalter von der Schadigung getroffen und zwar verhalt- 
nismafig stark, dagegen verlingert sich die Reifezeit standig, und die Ge- 
schlechtsperiode wird zuniichst bei kiirzerer Einwirkung langer bis zu 
dem Punkte, wo der Falter gar kein Greisenalter mehr erlebt. Von da ab 
verkiirzt sich auch wieder die Kopulationszeit, die dann mit dem Tode 
abschlieBt. Auch hier hért schlieBlich die Begattungsfihigkeit nach einer 
Einwirkungszeit, die zwischen 70 und 80 Stunden liegt, auf, und der 
Falter bringt sein ganzes Leben im Zustand der Reifung zu. 

Ks ist offensichtlich, welche Bedeutung es vom theoretischen wie prak- 
tischen Standpunkt hat, das imaginale Leben im bezug auf die Ge- 
schlechtsverhaltnisse genau kennen zu lernen. Fiir den Lebensablauf des 
unbegatteten Weibchens sprechen alle Tatsachen fiir die Betrachtung 
unter dem physiologischen Gesichtspunkt, vor allem, was die Vorver- 
legung des kritischen Alters angeht}. Uber die Verhaltnisse des Falters 
nach der vollzogenen Begattung liegen in der Literatur bisher nur ge-— 
legentliche Beobachtungen vor, die nicht unter einheitlichen Umge- 
bungsfaktoren gewonnen wurden, so daf sich sichere Schliisse noch nicht 
ziehen lassen, wie weit die morphologischen und anatomischen Erschei- 
nungen der Eibildung, des Eitransportes und der Mechanismus der Be- 
fruchtung des Hies sich im Stufenversuch andern werden und wie der Ge- 
schlechtsakt als solcher, vielleicht als Begattungsshock sich im weiteren 
Leben auswirkt. Aber die in Tabelle 16 vorgelegten Zahlen berechtigen 
zu der Hoffnung, das mit Hilfe der hier dargelegten Methoden auch die 
Geschlechtsverhialtnisse der Insekten im einzelnen auf Grund der vor- 
handenen Gesetzmafigkeiten dargestellt werden kénnen. Genaue ex- 
perimentelle Untersuchungen tiber diese Dinge habe ich begonnen. 


8. Beobachtungen iiber den Lebenslauf in niederen Temperaturen. 
Fiir die Untersuchungen in tiefen Temperaturen stand mir die Tem- 
peratur des schmelzenden Hises und die des Eis-Kochsalzgemisches zur 


1 Vgl. dazu auch die Verschiebung des kritischen Alters durch Kohlensaure- 
begasung (JantscH 1924 und 1927). 
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Verfiigung, die in AurophangefiBen trotz der hohen Aufentemperaturen 
ohne Wechsel des GefaBes iiber 24 Stunden konstant gehalten werden 
konnten. In gleicher Weise wie bei den iiberoptimalen Temperaturen 
wurden auch hier kurzdauernde Versuche angestellt und die Hier nach 
der Einwirkung in das Optimum iberfiihrt. Die hier beobachteten Er- 
scheinungen entsprechen vollig denjenigen, welche bei hohen Tempera- 
turen beschrieben wurden: Kurzdauernde Einwirkung (bei 0° von 
9—40 Stunden, bei —18° von 1—17 Minuten) ruft eine Verlangerung der 
Zeiten bis zum Schliipfen und zu den Hautungen hervor, die morphologi- 
sche Kennzeichnung der Raupenstadien verwischt sich in dem gleichen 
Sinne wie bei der Einwirkung hoher Temperaturen. Besonders ist die 
Unterscheidung zwischen Raupe III und IV und zwischen Raupe IV 
und V erschwert. Diese Beobachtungen beweisen, dafi der biologische 
Effekt von extrem hohen und tiefen Temperaturen gleichwertig ist. 
Neue Untersuchungen von A. Hase an Bettwanzen, von denen ich bei 
Drucklegung dieser Arbeit durch persdnliche Mitteilung Kenntnis er- 
hielt, zeigen das gleiche Ergebnis nach kurzdauernder Kinwirkung von 
niederen Temperaturen, nimlich Verzégerungen bei der Entwicklung in 
ungefahr optimaler Temperatur. 

Fiir Temperaturen, die unter der Zimmertemperatur von 29° inner- 
halb der vitalen Zone lagen, hatte ich nur einen Kiihlbrutschrank bei mir, 
der aber bei einer Leitungswassertemperatur von 28° und bei dem 
schnellen Wegschmelzen des Kiihleises keine Regulierung von 28° ab- 
warts gestattete. Dagegen gelang es, ihn durch ein Eis-Kochsalzgemisch 
im Inneren des Schrankes auf etwa 22—23° zu halten. Es erwies sich 
aber gerade diese Temperatur als sehr gliicklich fiir Beobachtungen iiber 
die Anderung der Geschlechtsverhiltnisse. Trotzdem ich anfanglich 
wegen der geringen Sterblichkeit geneigt war, diese Temperatur als nicht 
schadigend anzusehen, fand sich doch, da sie eine Stérung im Lebensab- 
lauf von Prodenia hervorruft, die zeigt, wie klein die vitale Zone bei man- 
chen (stenothermen) Insekten sein kann. In der zur Verfiigung stehenden 
Zeit konnte leider nur eine Generation in dieser Temperatur gezogen wer- 
den, an der die Hautungsdaten nicht mit Sicherheit festzulegen waren, 
weil hier die Farbinderung der Raupenstadien eine einwandfreie Proto- 
kollierung erschwerte, und die Daten erst an mehreren Generationen ge- 
nauer hatten ermittelt werden kénnen. Die Falter aber zeigten ein eigen- 
artiges Verhalten. Ein grofer Teil der Weibchen wurde iiberhaupt nicht 
begattet (Mannchen zum Teil ebenfalls in 22—23°, zum Teil im Opti- 
mum gezogen), ein anderer Teil wurde wohl begattet (Bursa copulatrix 
mit Spermatophoren), legte aber nur unbefruchtete Eier ab, bei einem 
weiteren Teil waren z. B. von etwa 300 Eiern nur 20 befruchtet, die meist 
in einem geschlossenen kleinen Bezirk vielfach inmitten des ganzen Ki- 
haufens lagen. Es erweckte den Eindruck, als ob das Sperma nur zeit- 
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weilig in kleinen Mengen aus den Reservoiren flieBen konnte (vielleicht 
infolge Untiichtigkeit der umgebenden Muskeln). Ein kleiner Teil der 
Weibchen legte dann meist befruchtete Hier, die Jungraupen ergaben. 
Die Zahl der Kier war durchweg zum Teil bedeutend kleiner als von 
Faltern im Optimum. Die Lebenszeit der Falter war sehr viel kleiner 
als bei denen des Optimums: es lebten die unbegatteten Weibchen 
159—232, die begatteten 168—216 Stunden!. Die letzten Hier des be- 
gatteten Weibchens waren im Optimum normal befruchtet, in 229 da- 
gegen unbefruchtet. Diese Beobachtungen zeigen, da durch den stiin- 
digen Aufenthalt in 22—23° die Tiere soweit geschidigt werden, dab 
sie schon kurz nach dem Schliipfen aus der Puppe nahe am kritischen 
Alter stehen, also physiologisch viel alter sind, als sie morphologisch und 
zeitlich nach dem Schliipfen sein sollten, d. h. daB hier Verhiltnisse 
herrschen, wie sie in Tabelle 16 unter ,,physiologisch“ dargestellt sind. 


9. Die Entwicklungsdauer-Temperaturkurve. 


Bei der Diskussion um den Charakter der Abhangigkeit der Entwick- 
lung von der Temperatur handelte es sich zunaéchst immer nur um Teil- 
prozesse der Entwicklung. Ich habe dann 1928 und 1929 die Gesamt- 
lebensdauer in den Vordergrund der Beobachtung gestellt und ausein- 
andergesetzt, dafi die umstrittene vitale Zone und die in den kritischen 
Zonen vorhandenen Beziehungen zwischen Expositionszeit und Tempe- 
ratur einer einheitlichen Kurve zugehéren, die in Abb. 4 dieser Arbeit 
wiedergegeben ist. Ohne die spateren Erweiterungen (1927, 1928) meiner 
Anfangsbefunde von 1925, die zu der Deutung der Temperaturabhangig- 
keit als Kettenlinie gefiihrt hatten, zu beriicksichtigen, hat dann 3 Jahre 
spater Martini (1928) an diesen Erstergebnissen Kritik getibt. Da diese 
von mir selbst bereits tiberholt waren, lohnt es sich nicht mehr, im ein- 
zelnen auf die zum Teil stark polemischen Ausfiihrungen MarrInis einzu- 
gehen (siehe auch das Referat von A. Hass in den Berichten tiber die 
wiss. Biologie, Bd. 10, 1929, 8.370), zumal er auf ganzlich unbewiesenen 
und tatsichlich sachlich falschen Voraussetzungen (Entwicklungsnull- 
punkt siehe unten) fuBt?. 

Die Aufgabe, die sich nach den Ergebnissen der vorigen Abschnitte 
fiir das Problem der Temperaturabhangigkeit ergibt, besteht darin, den 
Verlauf der Entwicklung auch in seiner Temperaturabhangigkeit zu er- 
mitteln. In Abb. 13 ist die dick ausgezogene Linie die Lebenserwartung 


1 Auch ALPATOV und PEARL beobachteten eine Verkiirzung der Imaginalzeit 
bei Drosophila melanogaster in 28°, wenn die vorimaginale Entwicklung in 18° 
erfolgte. ; 

2 Das Exponentialgesetz selbst liegt auf einer ganz anderen Ebene, als Mar- 
TINI zu sehen glaubt, und ist als allgemeines Gesetz wirklich unabhangig davon, 
ob der eine oder andere Punkt bei der Embryonalentwicklung der Mehlmotte 


ein wenig hoher liegt. 
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des Organismus, wenn von 10 Stunden alten Eiern ausgegangen wird, 
wie es im Experiment meist der Fall ist. Sie gehért einer Kurve vom 
Charakter der Abb. 5 an. Die Entwicklung verlauft dann in erster An- 
naherung allgemein nach 


1 
8 — 8 = wt— zgt + ht — K. 


Setzt man nun fiir die zu untersuchende Entwicklungsstufe den zuge- 
horigen s-Wert ein, so wird die Entwicklungsdauer in der Temperatur 7’: 


t= 1 (vo +h— Vem +H? — 96 — & +B). 


Auf diese Weise erhalt man fiir die verschiedenen Entwicklungsstufen 
die Kurven der Abb. 13, die nach links in dem Sinne der Abb. 4 fortge- 
setzt zu denken sind, wie die Beifigur in Abb. 13 schematisch andeutet. 
Die genaue Feststellung des Verlaufs in Temperaturen unterhalb 29° 
kann bei dem Mangel an ausreichenden Unterlagen fiir die Berechnung 
der Konstanten fiir Prodenia littoralis noch nicht vorgenommen werden. 
Es zeigt jedoch der Kurvenverlauf in iiberoptimalen Temperaturen deut- 
lich genug, wie die verschiedene Meinung der Autoren sich erklart. Je 
friiher die Beobachtung iiber die Entwicklung abgebrochen wird, eine 
desto flachere Kurve wird erhalten und desto schwerer ist die Existenz 
und die Lage des Minimums festzustellen. Das Minimum der Lebens- 
dauerkurve in Abb. 5 liegt bei 29° und kennzeichnet damit das Optimum, 
in dem die gréBte Weglainge der Entwicklung in der kiirzesten Zeit durch- 
laufen wird. Betrachtet man aber die Entwicklung nur bis zum Schliipfen 
des Falters, so verlagert sich das Minimum nach der héheren Temperatur 
hin und liegt etwa bei 30°. Da jedoch die Gesamtentwicklung hier nicht 
bis s = 100 geht, kann dieser Punkt nicht als das Optimum angesehen 
werden. Die Entwicklungsdauer bis zur Verpuppung hat dann ihr Mini- 
mum bei etwa 31°. Je weiter man nun in der Entwicklung zuriickgeht, 
desto mehr verlagert sich der Minimumpunkt, und gleichzeitig verflacht 
sich die Kurve so, dai das Minimum kaum noch genau nach dem Augen- 
schein festgelegt werden kann. Je friihere Entwicklungsstufen man be- 
trachtet, bei desto hoheren Temperaturen erfolgt das Hochbiegen der 
Kurve. Es wird daraus véllig verstindlich, daB das bei der Embryonal- 
entwicklung zuerst den Beobachtern, entging oder wenn (MaRTrINt) die 
nur wenig gréBeren Daten als nicht ausreichend fiir den genauen Beweis 
erachtet wurden. Dadurch aber, da man die Lebensdauer als die Haupt- 
funktion ansieht und die Entwicklung unter dem Bilde einer verzogerten 
Bewegung dieser Hauptkurve unterordnet, gewinnen wir eine An- 
schauung von den Verhiltnissen, wie sie bei den Insekten (und auch bei 
anderen Tieren und Pflanzen) bekannt sind. Aus der Abb. 13 folgt, dab 
die kiirzeste Entwicklungsdauer eines Stadiums durchaus nicht dem Op- 
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timum entspricht'. Es ist die Reaktion der Insekten nur dann unmittel- 
bar zu vergleichen, wenn sie zu derselben Entwicklungsstufe gelangen, 
aber nicht mehr, wenn man z. B. die Wirkung der Temperatur bei der 
Entwicklung bis zur ersten Hautung mit der Wirkung von 40° vergleichen 
will, da in 40° die erste Hautung tatsichlich nicht mehr stattfindet. Die 


Beifigur in Abb. 13 zeigt, dak 
die Deutung des Kurvenver- 
laufs einer Teilentwicklung als 
Kette zwischen den Asten der 
Lebensdauerkurve besser be- 
griindet ist als irgendeine an- 
dere Kurve mit einem Ent- 
wicklungsnullpunkt und daf 
man sehr wohl, wie ich 1925 
und 1927 ausfiihrte, mit einer 
(asymmetrischen) Kettenlinie 
arbeiten und die Zeiten fiir 
die einzelnen Entwicklungsstu- 
fen vergleichen kann. Hinzu 
kommt noch die Zahl der sich 
bis dahin entwickelnden Tiere 
und die Mortalitat in den ver- 
schiedenen Temperaturen, so 
daB die Verhaltnisse sehr viel 
komplizierter sind, als daf sie 
unter einem einfachen Bilde 
betrachtet werden konnten. 
Wenn sich also auch die 
Temperaturkurve der Embryo- 
nalentwicklung dem Verlaut 
einer Hyperbel, wie sie die 
Warmesummenregel fordert, 
nahert, so zeigt doch der Fort- 
gang der Entwicklung durch 
die nicht mehr zu vernachlas- 
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Abb. 13, Die Zeiten bis zur Erreichung der Entwick- 


lungsstufen in tiberoptimalen Temperaturen. 


Beifigur: Die Temperaturabhangigkeit einer Teilent- 


wicklung in ihrer Beziehung zur Lebensdauer. 


sigende Verlangerung der Zeiten, daB die Hyperbel auch fir Uber- 
schlagsrechnungen kaum irgendwelchen Wert hat?. In stetiger Wieder- 
holung wird die Anwendung der Warmesummenregel in der Formu- 
lierung von BruncK fiir dkologische und angewandt -entomologische 


1 Beidem Kafer Popillia japonica findet auch Lupwie verschiedene Minimal., 
Optimal- und Maximaltemperaturen beim Ei-, Larven- und Puppenstadium. 

2 Von der theoretischen Unhaltbarbeit der Hyperbel habe ich in fritheren 
Arbeiten so ausfiihrlich gesprochen, daB ich hier darauf verweisen kann. 
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Zwecke in den letzten Jahren besonders von BODENHEIMER propagan- 
diert, trotzdem er zugibt, da sie in Wirklichkeit eine Fiktion ist. Die 
rechnerische Einfachheit der Hyperbel verfiihrt dazu, nur einige wenige 
Punkte innerhalb der vitalen Zone experimentell zu bestimmen und die 
iibrigen Daten rechnerisch zu ermitteln. Die Hauptfrage nach der 6ko- 
logischen Bedeutung der Temperatur liegt aber nicht allein in dem Verlauf 
der Einzelkurve, sondern auch in der Lage der biologisch ausgezeichneten 
Punkte in der Temperaturskala, deren Festsetzung nach den Methoden 
der Warmesummenregel ganz uneinheitlich fiir die einzelnen Entwick- 
lungsstadien ist, da das Vorleben und die Art der Entwicklung vollig 
unberiicksichtigt bleibt. Nicht die vitalen Temperaturen bestimmen die 
ékologischen Grenzen der Ausbreitung einer Tierart und die Art ihrer Ver- 
mehrung, sondern die biologisch extremen Temperaturen und auch diese 
meist nicht in ihrer Dauerwirkung, sondern in ihrer zeitlich begrenzten 
Einwirkung. Es mu8 darum auf diese Dinge niher eingegangen werden. 


10. Die Einteilung der Temperaturskala und die kritischen Punkte. 


Die Grundlage, mit der die Hyperbeltheorie steht und fallt, ist die 
Existenz eines Entwicklungsnullpunktes, das ist eine Temperatur, in 
welcher der Organismus unendlich lange Zeit braucht, um seine Ent- 
wicklung zu vollenden, in der also praktisch ein absoluter Stillstand der 
Entwicklungsvorginge eintritt!. Es widerspricht das aber jeder Er- 
fahrung, denn wir wissen, dafi die Lebensdauer in tiefen Temperaturen 
durchaus begrenzt ist, und daf die Organismen: dann sterben. Sinkt die 
Temperatur unter diesen ,,Entwicklungsnullpunkt*, so tritt der Tod um 
so friiher ein, je tiefer die Temperatur ist. Wird also diese zeitliche Be- 
grenzung des Lebens als Kriterium gewahlt, so hat die Kurve ein Maxi- 
mum der Lebensdauer, wie es Abb. 4 zeigt. Genau die gleichen Verhalt- 
nisse haben wir in héheren Temperaturen, so daB ein nun allerdings nicht 
mehr als ,,Entwicklungsnullpunkt‘‘ zu bezeichnender kritischer Kalte- 
punkt dem kritischen Wirmepunkt vdéllig wesensgleich ist, wie ich das 
schon 1928 und 1929 ausgefiihrt habe. Im Sinne der Warmesummenregel 
wire der kritische Wiirmepunkt diejenige Temperatur, in welcher keine 
,fintwicklung mehr stattfindet. Was hier unter Entwicklung zu 
verstehen ist, geht aus den Arbeiten von BoDENHEIMER nicht klar her- 
vor. Urspriinglich war sicher gemeint, daB die Junglarven nicht mehr 
aus dem Ei schliipfen sollten, dann aber wird hervorgehoben, dai die 
Entwicklung bis zur Ausbildung des Vollinsekts verfolgt werden miifte. 
An anderer Stelle bezeichnet er den Minimumpunkt der Entwicklungs- 
kurve als kritischen Warmepunkt. Wir haben aber in Abb. 13 gesehen, 


1 Man sollte sich daran gewohnen, auch in der Biologie um der Einheitlichkeit 
der Darstellung willen die abhangige Variable (hier die Zeit) als y-Achse und die 
Unabhiangige (hier die Temperatur) als x-Achse zu zeichnen. 
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dal} dieser Minimumpunkt in der Temperaturskala wandert, so daf diese 
Festsetzung nicht fiir alle Entwicklungsstufen giltig sein kann. 

Es galt als Hauptaufgabe meiner Reise nach Agypten, Wesen und 
Lage dieser kritischen Punkte in dem 19291 von mir dargelegten Sinne 
(vgl. Abb. 4 dieser Arbeit) experimentell zu kliren, und ich bin dabei den 
Weg gegangen, besonders den kritischen, Warmepunkt dadurch heraus- 
zufinden, daf} der Gang der Entwicklung in den in Frage kommenden 
Temperaturen (das sind besonders die zwischen 33° und 37°, wo der Steil- 
abfall der Kurven liegt) im Dauerversuch und durch unterbrochene Ein- 
wirkung dieser Temperaturen genau verfolgt wurde. Es ergab sich dabei, 
daB an keiner Stelle biologische Reaktionen vorliegen, welche die Existenz 
eines kritischen Warmepunktes notwendig fordern. Das geht aus dem 
Verlauf der Lebensdauer- und Todpunktkurve in Abb. 5 und 6 und der 
GréBe der Entwicklungskonstanten in Abb. 7 und 8 mit aller Deutlich- 
keit hervor. Es ist also lediglich ein solcher kritischer Warmepunkt 
durch den Steilabfall der Kurven in Abb. 5 und 6 vorgetauscht worden. 
Da genau die gleiche Situation auch fiir den kritischen Kaltepunkt vor- 
liegt (vgl. JantscH 1929a), ergibt sich, daB kritische Temperaturen in der 
Temperaturskala in Wirklichkeit nicht existieren, und da} in allen Tem- 
peraturen eine Entwicklung stattfindet, wenn sie auch in extrem hohen 
und tiefen Temperaturen sehr langsam und nicht sehr weit vorschreitet. 
Meine Beobachtungen an Prodenia-EKiern bestatigen das?, und auch 
HAs zieht aus seinen Kalteversuchen an Wanzeneiern den SchluB, dab 
die Entwicklung niemals stillsteht, solange der Organismus noch lebt. 

Die Ansicht BopENHEIMERS, dali die dkologischen Grenzen einer 
Spezies durch die Lage des Entwicklungsnullpunktes und des kritischen 
Warmepunktes gegeben sind, kann dann aber nicht mehr bestehen. 
Seine Forderung, durch internationale Zusammenarbeit (1926, S. 119) 
fiir die GroBschadlinge diese Punkte festzulegen, mu darum abgelehnt 
werden. Auf die allgemeinen Griinde, die gegen eine Hyperbel, auch 
soleche héherer Ordnung sprechen, kann ich in diesem Zusammenhang 
nicht eingehen. Es geniigt aber, auf die Abb. 4 zu verweisen, die deutlich 
zeigt, daB wir es in keinem Falle mit einer Hyperbel zu tun haben. So ist 
auch der Versuch, Temperaturkoeffizienten von der Hyperbel aus (Br- 
LEHRADEK) aufzustellen, abwegig, so sehr auch die Absicht zu begriiBen 
ist, die protoplasmatischen Prozesse des Alterns durch Temperatur- 
koeffizienten zu erfassen. So gern ich auch BODENHEIMER zustimme in 
seinen Bemiihungen, die Ergebnisse der verschiedenen Autoren einem 


1 Diese Arbeit wurde bereits Ende 1927 fertiggestellt, sie konnte aber aus 
drucktechnischen Gritnden erst 1929 erscheinen. ie 

2 Genauere Untersuchungen iiber den Gang der Embryonalentwicklung in 
extremen Temperaturen werden zurzeit in meinem Laboratorium durch Herrn 
Dr. Bock durchgefihrt. 


Z. f. Morphol. u. Okol. d. Tiere Bd,17. 26 
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Ziele zuzufiihren und die Reaktion der Insekten auf dkologische Faktoren 
zahlenmaBig zu bestimmen, um daraus die Verbreitungsgrenzen und die 
Individuenzahl abzuleiten, so wenig geeignet fiir die tatsachliche Er- 
fassung der Verhiiltnisse sind die Begriffe Thermalkonstante und Entwick- 
lungsnullpunkt, selbst als ,,Fiktionen” nicht, da sie nur fiir Temperatur- 
mittel gelten, und den Gang der Entwicklung, besonders unter wechseln- 
den AuBenbedingungen, nicht beriicksichtigen. Das geht besonders aus 
seiner letzten umfangreichen Arbeit (1929) iiber Pseudococcus citri her- 
vor, die deutlich zeigt, wie wenig selbst zahllose Daten das eigentliche 
Problem zu fordern vermogen, wenn die Untersuchungen sich auf einen 
verhaltnismaBig eng begrenzten Temperaturbezirk beschranken. Selbst 
da fallen die erhaltenen Daten gruppenweise unerlaubt weit aus der be- 
rechneten Hyperbel heraus, besonders in der Nahe des vermutlichen Op- 
timums!. Die Arbeitsmethoden und die begrifflichen Grundlagen sind 
noch viel zu ungeklart, als daB die angewandte Entomologie und Oko- 
logie den BopENHEIMERschen Forderungen folgen kénnte?. 

Als einziger biologisch ausgezeichneter Fixpunkt in der Temperatur- 
skala kann nur das Optimum angesehen werden, d. h. diejenige Tem- 
peratur, in welcher die weitméglichste Entwicklung (bis zum physio- 
logischen Alterstod) in der kiirzesten Zeit erfolgt. Die tatsachliche Reak- 
tion des Organismus in anderen Temperaturen ist dann von den zuge- 
hérigen Entwicklungskonstanten abhangig, die wir vorlaufig aus den an- 
gefiihrten Gleichungen parabolischer Form entnehmen, die aber spiter 
nach umfassenderen Formeln [etwa nach Art der Gleichung (16)| genauer 
aufgestellt werden miissen. Jede wenn auch kurzdauernde Abweichung 
vom Optimum bewirkt eine — bei geringer Abweichung zwar kleine — 
Stérung des Entwicklungsverlaufs und bedeutet eine Schadigung des 
Organismus. Diesen Gedanken, den ich schon einmal (1927) in seiner Be- 
deutung fiir die angewandte Biologie ausfiihrlich behandelt habe, hat 
dann BODENHEIMER 1928, S. 737 dahin formuliert, da® die Tiere in einer 
geradezu pessimalen Umwelt leben, die ihnen gerade noch die Existenz 
gestattet. Uvarov sagt 1929, S. 13 ebenfalls: “Insect species survice not 
because of their wonderful adaptation to environment, but in spite of 
their insufficient adaptation and owing. to their high reproductive 
abilities.” 


ft Gerade diese Tatsache zeigt, daB die iiberoptimalen Temperaturen, die 
sicherlich in Palastina ebenso als wichtiger begrenzender Faktor anzusehen sind 
wie in Agypten, nicht erfaBt werden. 

* Kin wirkliches Verstaindnis der dkologischen und epidemiologischen Er- 
scheinungen kann m. E. nur durch vertiefte physiologische Untersuchungen ge- 
wonnen werden, trotzdem sie viel Zeit fordern. Das Ziel B.s dagegen ist, durch 
einfache Fiktionen mdglichst schnell eine breite Ubersicht zu schaffen, Ge zwar 


nur provisorisch ist, aber doch zunachst, besonders fiir i 
i é st, angewandt-ento he 
Fragen, gewisse Vorteile bieten soll. , 3 ae es 
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Die Einteilung der Temperaturskala in éine mittlere vitale Zone und 
je eine kritische Warme- und Kaltezone hat also nur einen sehr bedingten 
Wert und kann nur Geltung haben, wenn die Tiere standig in den be- 
treffenden Temperaturen sich aufhalten. Die vitale Zone wiirde dann 
alle diejenigen Temperaturen umfassen, in denen bei Dauerwirkung der 
Temperatur die Tiere zur Fortpflanzung gelangen. Das ist selbstver- 
standlich nur eine sehr rohe Begrenzung und hat keinerlei vergleichend 
biologischen Wert. Es mu betont werden, da8 das Optimum ein Punkt 
in der Temperaturskala ist und nicht ein Bezirk. Mir scheint, als ob 
der Ausdruck ,,Optimum‘‘ manchmal fiir das gebraucht wird, was hier als 
vitale Zone bezeichnet ist. 

Aus der GréBe der Wirkungskonstanten in den verschiedenen Tempe- 
raturen geht weiter hervor, da die dkologische Wirkung der Tempe- 
raturen, die weit entfernt vom Optimum liegen, verhaltnismaBig sehr viel 
gréBer ist, als von nahe beim Optimum gelegenen!. Es geht also nicht an, 
Mittelwerte der Temperaturen (Monatsmittel, Jahresmittel) fiir die kli- 
matische Bedingtheit des Auftretens von Tierarten zu wahlen. Wirken 
z. B. fiir gleiche Zeiten die Temperaturen 299, 379, 38°, 40°, so ist der 
Mittelwert 36°; addieren wir dagegen die zugehérigen g-Werte von Pro- 
denia als Mafstab fiir die Wirkungsgr6oBe, so erhalten wir einen mittleren 
Wirkungswert von 0,001282, der einer Temperatur von 37,7° entspricht. 
Noch abwegiger wird das Ergebnis, wenn die Temperaturen um das Op- 
timum schwanken, ja es kann sein, da} wir als Mittelwert gerade das Op- 
timum erhalten, aber das Verhalten der Tiere ist durch eine, sei es auch - 
kurze Einwirkung z. B. von 40° durchaus nicht mehr optimal. Es folgt 
daraus, dai sehr viel eingehendere Kenntnisse von dem Entwicklungs- 
verlauf in den verschiedenen Temperaturen notwendig sind, da vor 
allem das Optimum einer Tierspezies genau bekannt sein mu, um ihre 
dkologische Begrenzung durch die Temperatur festzustellen. Fur die 
iibrigen Bedingungen (Feuchtigkeit, Ernahrung), gilt sinngemaB das 
Gleiche. In der freien Natur ist dann der biologische Effekt nicht aus den 
Mittelwerten der Temperaturgrade, sondern aus der Wirkungsgrofe die- 
ser Temperaturen zu erschliefien. Dabei sind die Maxima und Minima der 
Temperaturen, auch wenn sie nur kurz dauern, von einer Bedeutung, die 
nicht vernachlassigt werden kann. Es bedarf nur eines Hinweises, welche 
Bedeutung die Kleinklimamessung, die in der Botanik in neuerer Zeit 
immer mehr beachtet wird, auch fiir die Entomologie hat. Wie die in Ab- 
schnitt I dieser Arbeit angefiihrten Messungen auf Baumwollfeldern 
zeigen, sind die Unterschiede der Temperatur- und Feuchtigkeitsgrade an 
den Stellen, wo die Insekten wirklich leben, von den durch die metereo- 
logischen Stationen gemessenen Lufttemperaturen oft recht erheblich. 
1 In der Botanik wird diese Tatsache bereits weitgehend fiir die Okologie 


herangezogen (vgl. LuNDEGARDH). a 
: . 
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11. Die Kurve der Sterilisation und Desinfektion. 


Noch in einer anderen Richtung zeigen die an Prodenia littoralis er- 
haltenen Ergebnisse den Weg zu einer vertieften Betrachtung der Ver- 
haltnisse. Der Steilabfall der Lebensdauerkurve ist, wie ich bereits aus- 
fiihrte, mit der Sterilisationskurve identisch, gibt also die Zeit an, welche 
die Organismen den Temperaturen ausgesetzt sein mussen, um zu ster- 
ben. Dabei ist in vielen Fallen nicht einheitlich verfahren worden. Die 
Kurve gab einmal den in der Temperatur schon eingetretenen Tod an, 
andermal aber zeigte sie nur die Zeit, die notwendig ist, damit der Orga- 
nismus entweder nicht mehr die gewollte Reaktion (z. B. Wachstum oder 
Virulenz von Bakterien) zeigt oder bis zu einer bestimmten Entwick- 
lungsstufe (z. B. Schliipfen der Raupchen aus dem Ei, Keimung von 
Sporen und Samen) sich entwickelt oder innerhalb einer gewissen Zeit ab- 
stirbt. Die genaue Feststellung des tatsichlichen Todes ist in vielen 
Fallen gewif nicht leicht, aber es folgt aus dem Entwicklungsverlauf nach 
kurzdauernder Kinwirkung, da} die Temperaturkonstanten gerade durch 
solche kurzen Temperaturwirkungen zu ermitteln sind und dann dazu 
dienen kénnen, den Zeitpunkt des Todes rechnerisch genau zu bestim- 
men, wahrend er durch das Experiment nur eingegrenzt werden kann, 
haufig auch nur in sehr weiten Grenzen. 

Fiir den sofort eintretenden Tod ist der Verlauf der Sterilisationskurve 
fiir hohe und fiir tiefe Temperaturen mit der Lebensdauerkurve identisch, 
ist also keine Hyperbel (Expositionszeit mal Temperatur — konstant), 
sondern der Teil einer gréBeren, iitber die ganze Temperaturskala ver- 
laufenden Kurve vom Charakter der Abb. 4. Wird nun z. B. gefordert, 
da® Prodenia littoralis 100 Stunden nach der Einwirkung nichtoptimaler 
Temperaturen auf das frisch gelegte Ei absterben soll, so ist 


£L—t= 100, 


wenn L die Gesamtlebensdauer und ¢ die Expositionszeit in der Tempe- 
ratur 7’ ist. Es ist dann nach der Zeit tin 7 


v=P+h-— gt, 
und es wird im Optimum 
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Diese Zeit ist in Abb. 14 als dicke Linie eingetragen und betragt 
89,4% der in T méglichen Lebensdauer Lp, die als diinne Linie gezeichnet 
ist. Damit ist der allgemeine Verlauf der Sterilisationskurve fiir den 
gleichen biologischen Effekt klargestellt und seine Gleichgestaltigkeit 
mit der Lebensdauerkurve erwiesen. Nur in ihrem unteren Teil ahnelt 
sie bis zu einem gewissen Grade der Hyperbel: Expositionszeit mal Tem- 
peratur, da ja auch im kritischen Warmepunkt, d. i. der Nullpunkt = 
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Koordinatenanfang der Hyperbel, die Lebensdauer nicht unendlich gro 
werden kann. Wichtig ist das Auftreten eines Maximums in Tempera- 
turen, die man nicht mehr als eigentliche Sterilisation ansehen kann, weil 
sie schon in die vitale Zone fallen. Der wirkliche, biologisch gekennzeich- 
nete Bezugspunkt (= mathematischer Nullpunkt) ist auch hier das Op- 
ek der Desinfektionskurve hat man Hyperbelgestalt zuge- 
schrieben und als c-f-Produkt die Beziehung Konzentration mal Zeit = 
konstant bezeichnet. Die Abnlichkeit mit der Sterilisationskurve ist 
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offenbar. Auch hier ist das Leben immer, auch bei c = 0, zeitlich be- 
grenzt, so daB ein Hochbiegen des Hyperbelastes bis in die Unendlich- 
keit biologisch unméglich ist. Die Kurve mu8 also irgendwie, wie die 
Beifigur in Abb. 14 zeigt, an die Zeitachse herankommen, da die Lebens- 
dauer bzw. bei schon héher in der Entwicklung stehenden Organismen 
(z. B. als Raupe verschiedenen Stadiums) die Lebenserwartung einen je 
nach den iibrigen Umweltfaktoren feststehenden, endlichen ¢-Wert hat’. 
Die Art des Heranbiegens ist in den meisten Fallen fiir die Wirkung der 
Gifte noch nicht geklart, jedoch ist anscheinend in vielen Fallen bei sehr 
kleiner Konzentration eine Lebensverlangerung vorhanden (Stimulation), 
wie sie z. B. SeKLA neuerdings bei der Alkoholwirkung auf Drosophila 
melanogaster gefunden hat. Wegen der allgemeinen Bedeutung, welche 
diese Zahlen haben, seien seine Daten hier wiedergegeben: 


Durchschnittliche Lebenslange in Tagen: 


Prozent Alkohol . . .. 0,5 2 5 ise 10 15 20 30 

CW LCL Wee. vite eo ee es 3,6 5 8,3 7,8 6,2 5,5 4 1,3 

Vostioiali ss als wae 3,6 Bez WAS: 6 550 4,8 12 0,5 
Maximale Lebensdauer in Tagen: 

Prozent Alkohol . . . 0,5 2 5 igo LO 15 20 30 

Wilde ty cee. 5) 6 13 11 12 8 a 3 

Viestigid Ua wameners  . 6 7 10 9 9 6 2 i 


Dieses Verhalten entspricht véllig der Kurye I in Abb. 14, Beifigur. 
Trifft das allgemeiner zu, so wiirde die c-t-Kurve gestaltlich véllig der 
Lebensdauerkurve gleichen. Damit sind Sterilisation, Desinfektion und 
Lebensdauer unter einen einheitlichen Gesichtspunkt gestellt, auch was 
die mathematische Lésung dieser Funktionen betrifft. Wichtig ist, dab 
auch wahrend der Expositionszeit eine Entwicklung vor sich geht, die bei 
der biologischen Wirkung nicht vernachlassigt werden darf. Selbstver- 
stindlich spielt hier auch die Feuchtigkeit mit hinein. So hat z. B. 
Beattie fiir Fliegen nachgewiesen, da feuchtgesittigte und trockene 
Luft den Todpunkt erniedrigt. 


12. Die Wirkung der Feuchtigkeit und anderer Faktoren 
auf den Lebensablauf. 

Den Kinflu8 der Feuchtigkeit auf den Entwicklungsgang von Prodenia 
habe ich in der Hauptsache in der Richtung untersucht, die optimale 
Feuchtigkeit fiir die Temperaturversuche heraus zu finden. Gearbeitet 
wurde in Exsikkatoren und Wageglischen iiber feuchten Salzen, die eine 
bestimmte Wasserdampfspannung iiber sich erzeugen (vgl. dazu OBER- 
MILLER). In folgender Tabelle 17 ist die relative Feuchtigkeit in Prozen- 


1 Deshalb ist die Zeit auch hier als abhangige Variable anzusehen: ¢=/(c) 
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ten bei verschiedenen Temperaturen angegeben. Die Zahlen fiir 20° sind 
von OBERMILLER tibernommen, die in 29, 15°, 29°, 38° wurden von mir in 
dem OBERMILLERSchen HygrometergefaiB (FueB, Berlin-Steglitz) ge- 
messen. Sie kénnen wegen der Hygrometermethode keinen Anspruch 
auf absolute Genauigkeit machen, geniigen aber fiir biologische Zwecke 
zunichst. Die Verwendung von feuchten Salzen an Stelle von Schwefel- 
saure verschiedener Konzentration hat bei biologischen Untersuchungen 
so viele Vorziige, daf} ich auf Grund der gemachten Erfahrungen (neuer- 
dings auch mit Bettwanzen) diese Methode in Vorschlag bringe. Schwe- 
felsiure gibt sehr leicht Schwefeldioxyd ab, wenn-Insekten, Haute, Kot, 


Tabelle 17. Die relative Feuchtigkeit in Prozenten iiber angefeuchteten Salzen 
(krist-) in verschiedenen Temperaturen. 


Feuchtigkeit iiber 29 15° 20° | 299 38° 
PO} trocken., > 2... | 0 OR ae Ona Or 0 
nee eee coe th AO 10 10 10 10 
Te eee, ok na, ie le os Ra Maes | SY Ee 13) ||), “13 
PAC Iban, Bea aes Ob OF 80 35 22 26 
Ca(NO,), Pe i ks Hh eh G4 58 55 50 40 
TD a hs Se ies ee ala RNs Sy Fs ey 6 75 75 75 
Pea re eer) S63 |! BOSE BGs) oh et Boar ie BG 
Bees Oar Sie, aes ne. 96- | 96 96 96 | 96 
NSN ete Se ae 100 | 100 100 1607) 5100 


Watte oder dergleichen hineinfallen. Die Erhaltung der Feuchtigkeits- 
konstanz in biologischen Versuchen stie® bisher vielfach auf Schwierig- 
keiten, die wohl Ursache dafiir sind, daB so wenig Arbeiten tiber den 
EinfluB verschiedener Feuchtigkeiten auf die Insektenentwicklung vor- 
liegen. Das Arbeiten mit solchen Salzen ist billig, bequem und fiir die In- 
sekten vollig gefahrlos, wenn z. B. Ammoniumsalze und Azetate ver- 
mieden werden, die Ammoniak oder Essigsdiure abspalten. 

Bei Prodenia littoralis wurde mit Erfolg nur mit Hiern gearbeitet, da 
Blatter in den Exsikkatoren Feuchtigkeit abgeben, die zwischen den 
Blattern steht. Hier miifte in strémender Luft gearbeitet werden, die. 
vorher durch die betreffenden Salze hindurch streicht. Jedoch stand mir 
eine derartige Apparatur in Kairo nicht zur Verfiigung. Da es sich fiir 
mich hauptsichlich darum handelte, die optimale Feuchtigkeit fiir die 
verschiedenen Temperaturen heraus zu finden, gentigte die Wirkung von 
Temperatur und Feuchtigkeit auf die Kier fiir meine Zwecke. Ks stellte 
sich heraus, daB im Temperaturoptimum durch Trockenheit starke Ver- 
zogerungen und eine Verkiirzung der Weglange der Entwicklung eintrat. 
AuBerdem bewirkt die Trockenheit eine gréBere Sterblichkeit. Es waren 
z. B. die Zeiten bis zum Schliipfen der Raupen in 299: P,O;: > 60, 
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ZnCl,: 60, LiCl: 60, CaCl,: 60, NaCl: 49, K,SO,: < 48, H.O: > 
43 Stunden. Uber P.O; schliipften von 641 Eiern nur 210, wahrend in 
hohen Feuchtigkeiten meist 100% schliipften. Die in Trockenheit nicht 
schliipfenden Raupen sind im Ei fertig entwickelt, sie beiSen zum Teil 
auch noch das Schliipfloch, verlassen aber die Eischale nicht und sterben 
in diesem Zustand ab. In hoheren Temperaturen findet sich die schnellste 
Entwicklung iiber KCl und K,SO,. Zum Beispiel sind in 35° die Raupen 
iiber KClund K,SO, geschliipft, iiber den iibrigen Salzen und tiber Wasser 
zu derselben Zeit noch nicht. In 33° findet die schnellere Entwicklung 
iiber NaCl bis HO statt. Es laBt sich auch im Eipraparat die groBere 
Weglinge der Entwicklung feststellen; z. B. war in 37° tiber Trockenheit 
der Kopf nur wenig dunkel vom Korper abgesetzt, tiber NaCl Kopf und 
Hals schon deutlich schwarz, ttber KCl war dann die Raupe voll ent- 
wickelt und eine schon zu derselben Zeit geschliipft. In 36° sind in der 
gleichen Zeit iiber P,O; und ZnCl, die Borsten eben gebildet, in LiCl bis 
Ca(NO ;). die Borsten ein wenig linger, tiber NaCl und KCl Kopf und 
Borsten fast schwarz, der Koérper ist glasig und lait die Eingeweide er- 
kennen, iiber K,SO, und H,O ist der Raupenkérper gut ausgebildet. In 
40° bildet sich in den Trockenheiten der Embryo nur soweit aus, daB die 
Borstenbasen eben zu erkennen sind, von KCl ab aber ist deutlich Kopf 
und Schwanz zu unterscheiden, in hohen Feuchtigkeiten wird dann die 
Raupe noch weiter entwickelt. Nach 501/, Stunden in 35° ergibt sich 
z. B. folgender Befund: 

Bets Hier schwarz, tot. 


LiCl: Hier schwarz, Raupen schliipfen kurz danach. 

CaCly: Raupen schliipfen eben noch in 35°, viele dicht vor dem Schliipfen, 
zum Teil gerade schliipfend. 

Ca(NO3).: Hier schwarz, Raupen schliipfen kurz danach. 

NaCl: Raupen zum Teil geschliipft, viele kurz vor dem Schliipfen, zum Teil 
gerade schliipfend. 

KCl 

K,80, | alles geschliipft, keine Raupe mehr am Ei sitzend, Raupen weit 

H,0 J wandernd, 


Auch bei kurzdauernder Einwirkung héherer Temperaturen und 
Weiterbeobachtung im Optimum ist deutlich die verzigernde Wirkung 
der Trockenheit zu bemerken. So sind z. B. nach 31 Stunden 36° die Eier, 
welche tiber P.O; bis LiCl] sich befunden hatten, schwarz, aus denen iiber 
CaCl, bis NaCl waren einzelne Raupen geschliipft, iiber KC] ist die Hiilfte, 
tiber K,SO, ein Drittel, iiber HO eine Raupe geschliipft. Nach 48 Stun- 
den 37° sind nur iiber K.SO, Kopf und Borsten deutlich entwickelt. 
Nach 48 Stunden 34° sind die Schliipfzahlen: P,O;: 10%, LiCl: 33% : 
NaCl: 75%, Ks804: 100%, HO: 50%. Auch hier findet sich die schnellste 
Entwicklung iiber K,SO,. 
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Nach diesen Ergebnissen mu eine Feuchtigkeit von 90—95% als op- 
timal fiir Prodenia angesehen werden. Bei héheren Temperaturen ist eine 
Feuchtigkeit von 100% schon schiidigend. Ahnliche Versuche wurden 
auch in tiefen Temperaturen durchgefiihrt. Im Gegensatz zu hohen Tem- 
peraturen zeigte sich hier eine schnellere Entwicklung, wenn die Tiere 
wahrend der kurzdauernden Einwirkung niederen Feuchtigkeiten ausge- 
setzt waren. So schliipften nach 91/, Stunden 0° Raupen nur aus den 
Kiern iiber LiCl und CaCl,. Bei 16 Stunden Einwirkung von 0° zeigte sich 
bei der Praparation nach 3 Tagen Liegezeit im Optimum, da’ von P.O; 
bis NaCl der Embryo sich entwickelt hatte, der Kopf war deutlich ab- 
gegrenzt. Dagegen war bei Untersuchung mit starker Binokularver- 
eréBerung tiber KCl, K.SO, und HO nichts von einer Embryonalent- 
wicklung zu sehen. Auch nach 17 Minuten —18° schliipften die Raup- 
chen nur, wenn die Einwirkung tiber PO; bis CaCl, erfolgt war. 

Farbanderungen zeigten sich bei der EKinwirkung von verschiedener 
Feuchtigkeit insofern, als die Farben der Raupen nach Trockenheit in der 
Jugend (z. B. nach 35 Stunden 37° titber P.O; wahrend des Eistadiums) 
meist mehr smaragdgriin waren, ebenso bei ZnCl, hellgriin waren die 
Raupen zum Teil nach CaCl, und Ca(NOs)o. Bei Feuchtigkeiten hoher als 
75% waren die Raupen dann wieder normalfarbig. 

In ahnlicher Weise verzégernd wirken sich auch andere Umwelt- 
faktoren aus, wie Hunger, Nahrung von nicht bester Zusammensetzung 
oder ungiinstigem Zustand (z. B. verschiedene Futterpflanzen, welke 
Blatter) 1, ungeniigende Durchliiftung der Zuchtgefabe, Ubervolkerung?, 
so daB gréBte Sorgfalt bei der Aufzucht der Insekten walten muB, wenn 
man die Kombination aller optimalen Faktoren erreichen will. Ks ist 
selbstverstindlich, da versucht werden mu, das Optimum fir jeden 
Faktor durch den Stufenversuch heraus zu finden, um so allmahlich zum 
absoluten Optimum zu gelangen. Es wird das im Anfang, solange Sonder- 
untersuchungen fehlen, natiirlich nicht leicht sein und darum werden 
trotz groiter Sorgfalt doch immer wieder Verzogerungen sich bemerkbar 
machen. Daf in den experimentellen Daten, welche in den Tabellen 
aufgefiihrt sind, an verschiedenen Stellen noch solche Fehler stecken, ist 
aus den Abweichungen von dem Verlauf im ganzen zu schlieBen. Wir 
muBten uns deshalb damit begniigen, da der berechnete Wert kleiner als 
der beobachtete war und miissen annehmen, dafi im Experiment in den 
Fallen, wo die Abweichung grofer als die Beobachtungsgrenze ist, Verzége- 
rungen durch noch nicht untersuchte und deshalb nicht beriicksichtigte 
Umweltfaktoren eingetreten sind. Uber die Entwicklungshemmung bei 


1 Nach Wittcocks wird Baumwolle auf salzigen und sandigen Boden im 
allgemeinen von Prodenia gemieden. 
2 Vgl. dazu z. B. Terao und Tanaka. 
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Reblausen durch verschiedene Nahrpflanzen hat 1927 BORNER ausfiihr- 
lich berichtet (siehe auch BopENHEIMER 1926, 8. 103/104). 

In der freien Natur treffen dann alle Umweltfaktoren, von denen 
Temperatur, Feuchtigkeit, Ernahrung, Luft die wichtigsten sind, zu- 
sammen und wirken sich in der Weise schadigend aus, dafi (besonders in 
Breiten mit wechselnden nichtoptimalen Verhaltnissen) nur ein geringer 
Prozentsatz der Tiere zur Fortpflanzung kommt?. Hinzu treten dann 
noch, wenn auch in vielen Fallen nur in geringerem Umfange, Parasiten 
und Krankheiten, nach SACHTLEBEN besonders gegen Ende der Kalami- 
tit. Wenn auch zweifellos FRIEDERICHS in der Annahme recht hat, dali 
es nicht allein die klimatischen und Witterungsfaktoren sind, welche die 
Individuenzahl in der Natur regulieren, so muf doch bei dem bedeuten- 
den Einflu8, den selbst kurzdauernde nichtoptimale Bedingungen auf den 
Lebensablauf ausiiben, diesen Faktoren neben Ernahrung und Hunger 
der Hauptwirkungswert zuerkannt werden ?. 


13. Die Variationsbreite. 


Bei den imdieser Arbeit angefiihrten Daten handelt es sich immer nur 
um solche Werte, die unter den verschiedenen Umweltbedingungen die 
weiteste Entwicklungsméglichkeit, d. h. die gréBtmégliche Weglange der 
Entwicklung in der kiirzest moglichen Zeit angeben. Es ist selbstver- 
stiindlich, daB derartige Untersuchungen auch auf das Verhalten samt- 
licher Individuen im Versuch ausgedehnt werden miissen, um volle Klar- 
heit tiber die Wirkung der Umweltfaktoren zu erhalten. Uber die 
Methode, wie zu genauen Daten hierfiir zu gelangen ist, habe ich 1929 be- 
reits berichtet. Sie besteht in der Beobachtung des zeitlichen Verlaufs 
des Absterbens einer Population’, die eine Kenntnis der Mortalitat (an- 
zugeben in Prozent nach der Zeit t), d. h. der Absterbeordnung als Zeit- 
funktion vermittelt. Derartige Untersuchungen habe ich auch an Pro- 
denia littoralis vorgenommen. Es stellte sich jedoch bald heraus, dak 
durch die Polyederanfalligkeit auch der jungen Tiere ein nicht zu iiber- 
wachender Faktor hinein kam, so daB ich diese Versuche zugunsten einer 
vertieften Untersuchung iiber die Entwicklungsméglichkeit kurzerhand 
ausschied, um sie unter giinstigeren Umstiinden gesondert zu bearbeiten. 
Trotzdem konnte nebenbei erkannt werden, da8 die nichtoptimalen Um- 


1 Vgl. dazu Bremer, der z. B. fiir die Riibenfliege (mit 50 Hiern pro Weib- 

chen) berechnet, daB 96% der Nachkommenschaft einer Generation den éko- 

logischen Begrenzungsfaktoren erliegen miissen, wenn der Bestand sich nicht 

vermehren soll. Bei Agrotis segetum (mit 1500 Kiern pro Weibchen) sind es 99,9%. 
> Vgl. dazu auch die Ausfithrungen von ALLEN. 


3 Kin Beispiel aus jiingster Zeit sind die Untersuchungen von ALPATov und 


Praru tiber das Absterben von Drosophila melanogaster in verschiedenen, auch 
wechselnden Temperaturen. 
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weltfaktoren auch bei kurzdauernder Einwirkung eine Anderung der 
Variationsbreite hervorrufen! . 

Der ganze Verlauf des Absterbens unter verschiedenen Umwelt- 
faktoren vermittelt dann die Kenntnis von den Grenzen, zwischen denen 
sich die Kurven fiir die Lebensdauer, die Weglange der Entwicklung und 
die Konstanten bewegen, so da an Stelle der Einzelkurven Kurven- 
bander entstehen, die dann die Variationsbreite an jeder Stelle angeben. 
Bei der Steilheit des Abfalls z. B. in Abb. 6 kommt es dann dahin, daf von 
den Tieren eines Geleges einige z. B. schon als jiingere Raupen, die an- 
deren im Laufe der Raupenentwicklung, die letzten dann als Falter ab- 
sterben. So entwickelten sich in 35° von 1482 Hiern 120 nur bis zur Raupe 
im Ei (Ki schwarz), der Rest schliipfte, aber die meisten starben als 
Raupe I und IT den Temperaturtod. In 36° hatten sich in einem Gelege 
von 1516 Hiern in 1143 die Raupen voll entwickelt, starben aber dicht vor 
dem Schliipfen ab. 61 Eier blieben unentwickelt (nicht befruchtet?), 
312 Raupen schliipften, von denen aber 310 als Raupe I starben, ohne viel 
zu fressen. Nur zwei Raupen iiberstanden die erste Hautung und starben 
als Raupe II. In einem anderen Versuch in 36° mit iiber 1000 Hiern 
schlipfte nur die Halfte. 2 Tage nach dem Schliipfen sind die meisten 
Jungraupen tot, nach 3 Tagen leben | II, 2 II schwach, 1 I, 1 I schwach, 
nach 31/, Tagen 2 IT, nach 41/, Tagen 1 IJ, nach 8 Tagen stirbt das letzte 
Tier dieses Versuches als Raupe IIT. In 33° starben von etwa 1000 Hiern 
eines Geleges die meisten Raupen gegen Ende des V. Stadiums. 

Aus diesen Beispielen ist die groBe Sterblichkeit bei der Antangsent- 
wicklung zu entnehmen, trotzdem die Entwicklungsmoglichkeit an sich 
gréRer ist. Es sind aber immer nur wenige Tiere, welche die mégliche 
Entwicklung voll durchlaufen. Es kann darum nur mit Tausenden von 
Eiern gearbeitet werden, wenn man die Entwicklungsméglichkeit heraus- 
finden will. 


III. Zusammenfassung. 


1. Die Massenvermehrung der Baumwolleule Prodenia littoralis auf 
den Klee- und Baumwollfeldern Unteragyptens beginnt im Frihling 
jedes Jahres und erreicht in mehreren Generationen Ende Juni — Anfang 
Juli ihren Héhepunkt. Ende Juli bis Anfang August bricht die Kalamitat 
ohne Mithilfe von Parasiten rasch zusammen. Entstehen und Ende 
dieser Massenvermehrung ist rein durch die Temperatur bedingt; sie 
stellt somit einen auferordentlich einfachen Fall einer Massenvermeh- 
rung dar. Der zweite klimatische Hauptfaktor, die Feuchtigkeit, ist 
durch die sehr trockene, vollig regenlose Witterung klimatisch ausge- 

1 Khnliche Beobachtungen machte Has vor kurzem an Wanzeneiern, die 
zeit weise in 2° gelebt hatten. 
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schaltet und bei der regelmaBigen, kiinstlichen Bewasserung der F elder 
genau kontrollierbar. oa 

2. Durch Ausarbeitung einer Methode, die Luftfeuchtigkeit im Ex- 
periment konstant zu halten, konnte der Charakter der Prodenia als 
Feuchttier nachgewiesen werden. Die Methode besteht in der biologi- 
schen Ausnutzung der Tatsache, dais konzentrierte Salzlésungen in Form 
angefeuchteter Salzkristalle eine konstante Wasserdampfspannung iiber 


sich erzeugen, ohne das — wie z. B. bei Schwefelsiurelésungen durch 
Schwefeldioxyd — mit Vergiftung der Atemluft gerechnet zu werden 
braucht. 


3. Die Hauptarbeit wurde den Temperaturexperimenten in 22°, 
29-—40° (daneben auch in 0° und —18°) gewidmet, um die Wirkungsgrofe 
dieser Temperaturen und den Gang der Entwicklung heraus zu finden. 
Sie ordnen sich in zwei Serien: a) Dauerwirkung der Temperatur, b) kurz- 
dauernde Wirkung der Temperatur und nachfolgende Uberfiihrung der 
Tiere in ihr Optimum (29°). Es sollte herausgefunden werden, ob der um- 
strittene kritische Warmepunkt, itber dessen Wesensgleichheit mit dem 
kritischen Kaitepunkt ich bereits 1929 naher gesprochen habe, tatsach- 
lich biologisch realisiert ist, und wie er durch die Reaktion der Insekten 
in iiberoptimalen Temperaturen genau in seiner Lage in der Temperatur- 
skala festgelegt werden kann. Es gelang durch Beobachtung des Ent- 
wicklungsganges und der Dauer der Entwicklung in den einzelnen Phasen 
mit den Methoden a) und b) nachzuweisen, da unsere bisherige Meinung 
iiber den Verlauf der Entwicklung unrichtig ist, und daB die Geschwindig- 
keit (v), die wir bisher als reziproken Wert der Zeit.(t) kennzeichneten, 
nicht als konstant angesehen werden kann. Der Entwicklungsverlauf 
kann also nicht unter dem Bilde einer gleichférmigen Bewegung (ent- 
sprechend v = s/t) verstanden, sondern muB als eine verzégerte Bewe- 
gung angesehen werden, bei der die Entwicklungsgeschwindigkeit (v) 
einen Anfangswert P besitzt, der biologisch als Entwicklungspotenz zu 
definieren ist, d. h. daB diese Geschwindigkeit v im Laufe der Entwicklung 
als Funktion der Zeit allmahlich sinkt und im Tode gleich Null wird. Die 
Weglinge s, die wir bisher konstant gleich irgendeiner Zahl (1 oder 100) 
setzten, erhalt in den verschiedenen Temperaturen unterschiedliche 
Werte (Abb. 6). Sie konnte als ,,Weglinge der Entwicklung“ als Zahlen- 
mafistab fiir die Entwicklung selbst errechnet werden, wenn die Entwick- 
lungsgeschwindigkeit » = P —gt gesetzt und entsprechend s = Pt — 
'/ogt? entwickelt wird. Wie Tabelle 3 zeigt, ergibt sich daraus, wenn man 
die optimal mégliche Entwicklung eines Organismus bis zum physio- 
logischen Greisentod gleich 100 setzt, eine zahlenmabige Charakteri- 
sierung der einzelnen Entwicklungsstufen, deren Festlegung eine rech- 
nerische Verwertung des Entwicklungsverlaufs ermoglicht. 

4. Um an den umstrittenen kritischen Warmepunkt heran zu 
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kommen, ging ich bei den Versuchen an Prodenia nicht wie in friiheren 
Untersuchungen von der mittleren, vitalen Zone aus, sondern von den 
hdheren, offensichtlich schadlichen Temperaturen. Der beobachtete 
Verlauf der Entwicklung, sowohl bei Dauerwirkung wie bei unter- 
brochener Einwirkung dieser Temperaturen, zeigte bei der Durchrech- 
nung eine gute Ubereinstimmung mit den errechneten Werten. Der 
Verlauf der Entwicklung entsprechend s = Pt — !/, gt? gilt jedoch fiir 
Prodenia neben dem Optimum nur fiir hGhere Temperaturen. Bei naiher 
dem Optimum gelegenen Temperaturen mu eine Erweiterung der For- 
mel vorgenommen werden, die neben der die WirkungsgréBe der Tem- 
peraturen kennzeichnenden Verzégerungskonstante g eine andere Kon- 
stante h in folgender Form enthalt: 


1 
s= Pi—z gt? + ht. 


Dazu kommt noch als Intergrationskonstante der Wert —-K. Mit dieser 
Form des Entwicklungsverlaufs gelingt es schon z. B. bei 33°, die Be- 
rechnungen bis in die Zeitgrenze der Beobachtungen zu fiihren. Die Inte- 
grationskonstante K ist aber ebenfalls eine Zeitfunktion, so daB ht besser 
durch ein Glied mit ¢* zu ersetzen ist. Der biologisch richtige Entwick- 
lungsverlauf ist dann durch eine Reihe rechnerisch am genauesten zu er- 
fassen und fiihrt wahrscheinlich zu einer Endformel mit exponentialem 
bzw. logarithmischem Charakter. 

5. Damit ist die Methode gegeben, die WirkungsgréBe auBerer Fak- 
toren zahlenmaBig zu kennzeichnen und den Gang der Insektenentwick- 
lung auch bei wechselnden AuBenbedingungen, wie sie z. B. bei den 
Massenvermehrungen der Schadinsekten unserer Breiten vorhanden 
sind, rechnerisch zu erfassen, vor allen Dingen den Todpunkt in der Knt- 
wicklung und die Zeiten bis zur Erreichung der einzelnen Entwicklungs- 
stadien zu errechnen. Sicher gestellt ist durch das Experiment, da es 
besonders die biologisch extremen Aufenfaktoren sind, deren Vorhanden- 
sein die Massenvermehrung eines Insektes verhindert, und deren Fehlen 
sie begiinstigt. Temperaturmittel geben keinen sicheren Anhaltspunkt 
fiir die klimatische Bedingtheit der Massenvermehrungen und der 6kologi- 
schen Verbreitung, sondern nur die Wirkungsgréfen dieser Tempe- 
raturen. 

6. Die unter Ziffer 3 in ihrer Art gekennzeichnete Entwicklungsge- 
schwindigkeit v (Tabelle 3 und 14) gibt einen Mafistab fiir den physio- 
logischen Zustand eines Insekts ab, das durch irgendwelche Hinfliisse von 
auBen her in seiner inneren physiologischen Struktur geandert worden 
ist. Durch Beobachtungen iiber die morphologischen Kennzeichen der 
Raupenstadien von Prodenia und ihre Anfalligkeit Krankheitserregern 
(Polyeder) gegeniiber wird diese Auffassung gestiitzt und kann dazu 
herangezogen werden, oft beobachtete Tatsachen wie Notverpuppung, 
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unterschiedliche Widerstandsfahigkeit gegen klimatische Extreme und 
auch gegen Gifte physiologisch zu ordnen und zu klaren. Dadurch daf es 
gelang, die Art und die GréBe der Wirkung von AuBenfaktoren (hier der 
Temperatur) zahlenmafig zu kennzeichnen, finden die Verlangerung der 
Entwicklungszeiten einzelner Stadien, die verschiedene Widerstands- 
fahigkeit der einzelnen Entwicklungsstadien gegen schidliche Einfliisse 
die Hiutungshemmungen und ihre Uberwindung (siehe z. B. Tabelle 13, 
Raupe V und VI) und die fiir die Begattungsfahigkeit und Vermehrung 
der Insekten so bedeutungsvolle Anderung der Geschlechtsverhaltnisse 
ihre kausale Erklarung. 

7. Kritische Warme- und Kaltepunkte existieren biologisch nicht; es 
hat vielmehr lediglich das Optimum als biologischer Fixpunkt in der 
Temperaturskala zu gelten. Dieses Optimum ist dadurch gekennzeichnet, 
da hier die weitméglichste Entwicklung (bis zum physiologischen 
Greisentod) in der kiirzesten Zeit erfolgt. Ein wirklicher Entwicklungs- 
stillstand ist in keiner Temperatur gegeben. Jede auch kurzdauernde 
Einwirkung nichtoptimaler Temperaturen bedeutet eine Schadigung des 
Organismus. 

8. Nichtoptimale Feuchtigkeitsgrade und Ernahrungsverhaltnisse 
und auch Gifte haben den gleichen biologischen Effekt wie nichtoptimale 
Temperaturen und bewirken eine Verkiirzung der Weglange der Ent- 
wicklung bzw. eine Verlangerung der Zeiten. 
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